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IRFA  Radiación fotosintéticamente Activa Interceptada 
N   Nitrógeno 
Pfr   (del inglés) Phytochrome far red 
phy...  Fitocromo Activo (proteína) 
Phy…  Gene que codifica para el fitocromo activo PHY 
phy…  Mutante del gene Phy que codifica para el fitocromo activo PHY 
PIFs  (del inglés) Phytochrome Interaction Factors 
Pr   (del inglés) Phytochrome red 
Pfr   (del inglés) Phytochrome far red 
R   Rojo 
RL   Rojo Lejano 
R/RL  Relación Rojo/Rojo Lejano 
RFA  Radiación Fotosintéticamente Activa 
TRFA  Radiación Fotosintéticamente Activa Transmitida 
Vn   Nº de hojas Liguladas del cultivo 





















ROL DE LOS FITOCROMO B1 Y B2 EN LOS RASGOS ARQUITECTURALES Y EN LA HABILIDAD 





Las plantas de maíz (Zea mays L.) perciben la presencia de individuos a través de cambios en la 
calidad de luz del ambiente (cambios del R/RL) en el que crecen y desencadenan respuestas 
foto-morfogénicas a fin de reducir el sombreo mutuo. Los fitocromos B1 y B2 estarían 
involucrados en estas respuestas. Por otro lado los sistemas de producción del cultivo de maíz 
en alta densidad de siembra promueven desde etapas tempranas cambios en el crecimiento 
de las plantas (i.e. distinta habilidad competitiva de los individuos), que podrían estar 
relacionados con su mayor o menor reactividad en percibir vecinos. Se realizaron dos 
experimentos a campo con una línea de maíz con fitocromos activos (WT) y sus iso-líneas con 
mutaciones en los fitocromos B1 y B2, en dos densidades de siembra (9 y 30pl m-2, i.e. 
variación en R/RL). Los objetivos fueron evaluar i) los determinantes del crecimiento de las 
plantas y del cultivo, ii) el rol de los fitocromos B en las variables medidas, iii) la variabilidad 
poblacional del crecimiento y iv) la habilidad competitiva de cada línea en poli-culturas 
(WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2). La línea phyB1 presentó menor 
altura y diámetro de tallos, menor área foliar y distribución aleatoria de hojas que la WT. La 
línea phyB2 sólo presentó menor área foliar. El crecimiento de los cultivos, la producción de 
biomasa y el rendimiento de grano, sin embargo, se vió afectado por ambas mutaciones de 
fitocromo B, con una penalidad mayor en phyB1 y con un mayor rendimiento de phyB2 en alta 
densidad de siembra por una mayor fertilidad de las espigas. Por último, ambas mutaciones 
redujeron la variabilidad poblacional del cultivo y confirieron a las plantas una menor habilidad 
competitiva en poli-culturas aunque esto no representó una penalidad en el rendimiento del 
lote por una mayor fijación de granos en la WT. 
 
Palabras claves: Zea mays L., Maíz, fitocromos B, calidad de luz, R/RL, rasgos arquitecturales, 













ROLE OF BPHYTOCHROMES IN ARCHITECTURAL TRAITS AND COMPETITIVE ABILITY OF MAIZE 
(Zea mays, L.) PLANTS AT CONTRASTING POPULATION DENSITIES 
Abstract: 
Maize plants (Zea mays L.) perceive the presence of individuals through early changes in light 
quality (changes in R/FR) of the environment and trigger photo-morphogenic responses to 
reduce mutual shading. B1 and B2 phytochromes are involved in these responses. On the 
other hand under current cropping systems (maize crops cultivated at high population 
densities), early changes of plant growth are promoted (i.e. distinct competitive ability of the 
individuals), which could be related to the degree of reactivity of plants to perceive neighbors. 
Two field experiments were conducted with the France 2 maize line with active B 
phytochromes (WT) and its iso-lines with mutations in the B1 and B2 phytochrome, cultivated 
at two densities (9 and 30 pl.m-2, i.e. low and high of R/FR; respectively). The objective were to 
analyze i) plant growth and crop production, ii) the role of B Phytochromes on measured 
variables at the organ, plant and canopy level, iii) inter-plant variability of plant growth and iv) 
the competitive ability of each line in poly-cultures (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 and 
WT/phyB1/phyB2). Plants of phyB1 line were shorter and thinner than those of the WT and 
also exhibited a smaller leaf area and a random leaf area distribution. The line phyB2 only had 
lower leaf area than the WT. Crop growth and biomass production were affected by both 
mutations, but grain yield was only reduced by the mutation of B1 phytochrome. 
Contrastingly, crops of phyB2 attained a higher grain yield than the WT, especially at high 
planting density for the higher plant fertility of the former. Finally, at both tested densities 
monocultures of the mutation lines exhibited a lower inter-plant variability than those of the 
WT. Under poly-cultures, plants of both mutants had a lower competitive ability than those of 
the WT, although grain yield of the culture was not affected because the higher kernel set of 
WT. 
 
Key words: Zea mays L., Maize,B phytochromes, light quality, R/FR, architectural traits, 














1.1.1 El cultivo de maíz y su sistema de producción  
La producción del cultivo de maíz (Zea mays, L) en las regiones templado húmedas de 
Argentina, se basa en el empleo de híbridos simples cultivados en fechas de siembra 
tempranas o tardías que evitan la incidencia de deficiencias hídricas en los períodos críticos de 
los cultivos (Maddonni, 2012). En estos escenarios productivos, el rendimiento final del lote 
está altamente correlacionado con la captura total de radiación, la eficiencia en transformar la 
radiación en biomasa (i.e. eficiencia en el uso de la radiación; EUR) y la partición de la biomasa 
hacia los órganos cosechables (Boote and Loomis, 1991; Andrade, 1995; Otegui et al., 1995; 
Sarlangue et al., 2007). A lo largo del ciclo ontogénico, la captura de radiación depende de dos 
componentes, la especie (y su plasticidad vegetativa) y la disposición de las plantas en el 
espacio a través de la combinación entre la densidad de siembra objetivo y el distanciamiento 
entre hileras ( Williams et al. 1968; Tetio-Kagho y Gardner, 1988a; Maddonni et al., 2001). En 
especies como el maíz, con baja plasticidad vegetativa (Kruk y Satorre, 2003), cuando las 
densidades de siembra son bajas, el crecimiento de cada uno de los individuos es máximo, ya 
que no hay competencia por los recursos pero el rendimiento del lote se encuentra limitado 
por la cantidad de plantas (Hashemi et al., 2005). Sin embargo, a medida que aumenta la 
población de plantas y con ella la competencia, el rendimiento de cada planta disminuye y el 
del lote se incrementa hasta una cierta densidad por encima de la cual la caída en el 
rendimiento de cada planta no es compensada por el aumento en la cantidad de plantas 
(Hashemi et al., 2005; Sarlangue et al., 2007; Deng et al., 2012). En estas densidades de 
siembra supra-optimas, se manifiesta una fuerte jerarquización de plantas (Edmeades y 
Daynard, 1979; Maddonni y Otegui, 2004; 2006). En éste contexto, las plantas más hábiles 
competidoras (dominantes) alcanzan mayores tasas de crecimiento alrededor de floración que 
las más suprimidas del stand (dominadas), logrando una mayor fijación de granos (Maddonni y 
Otegui, 2004; Pagano y Maddonni, 2007; Rossini et al., 2011) pudiendo repercutir 
negativamente en el rendimiento del lote (Tollenaar y Wu, 1999). 
1.1.2 El ambiente lumínico en el canopeo 
Después de la emergencia del cultivo (estado Ve de la escala de Ritchie et al., 1993) y 
hasta el estado V3, las plántulas de maíz raramente se sombrean y el crecimiento depende de 
su estado de heterotrofia (Pommel, 1990). Durante esta etapa la radiación solar incide 
mayoritariamente sobre el suelo y una menor proporción es interceptada por las plántulas. Sin 
embargo a medida que avanza el crecimiento del cultivo, se incrementa el ritmo de aparición 
de hojas y el tamaño de las láminas aumentando la proporción de la radiación solar que es 
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interceptada por el área foliar (Maddonni y Otegui, 1996; Maddonni et al., 2001). Del total de 
la radiación solar, sólo el rango ubicado entre los 400-700 nm (aproximadamente el 45% del 
total) es utilizado por las plantas para el proceso fotosintético (Monteith, 1965) (i.e. radiación 
fotosintéticamente activa; RFA). En este rango, existen dos picos de mayor absorción 
centrados en los 400 nm (azul; A) y 700 nm (rojo; R). La radiación incidente contiene 
proporciones aproximadamente iguales de R y Rojo Lejano (700-800 nm; RL) (R/RL ≈ 1,1) pero 
en un canopeo cerrado, la absorción diferencial por los pigmentos fotosintéticos produce 
cambios en esta relación (Sattin et al., 1994; Smith, 2000; Maddonni et al., 2001). Por 
consiguiente, a medida que la luz penetra en el canopeo, el R es absorbido, el RL es 
transmitido y reflejado y la relación R/RL se reduce (Holmes y Smith, 1977). Esta modificación 
del espectro de luz por una cubierta vegetal varía en la dimensión vertical (estratificación del 
canopeo), horizontal (espaciamiento entre hileras y densidad de plantas) y temporal 
(ontogenia del cultivo) y es percibida por las plantas, proporcionando una señal temprana de la 
presencia de vecinos previa a la competencia por luz, es decir al estrés lumínico (Ballare et al., 
1987, 1997). 
 
1.1.3 Fotorreceptores y respuestas foto-morfogénicas a nivel de planta y de cultivo 
Los cambios de luz en el ambiente de un canopeo son percibidos por diferentes 
fotorreceptores: fitocromos, criptocromos y fotorreceptores UV-B (Casal et al., 1998; Casal, 
2013). Estos tres grupos de foto-receptores operan independientemente y en conjunto con 
otros para regular el desarrollo y crecimiento de las plantas (Smith, 2000). Particularmente, en 
monocotiledóneas existen tres tipos de fitocromos : A, B y C (Mathews y Sharrock, 1997) y en 
maíz, los genes que codifican a estas proteínas están duplicados, es decir, A1 , A2 , B1 , B2, C1 y 
C2 (Christensen y Quail, 1989; Sheehan et al., 2004). Sheehan et al. (2007) explican que ésta 
duplicación se debió por un evento de alo-tetraploidización que ocurrió hace 11 millones de 
años en una estirpe de maíz, resultando en un segmento más largo de duplicación en el 
genoma de los maíces actuales. 
Los fitocromos B1 y B2 son estimulados por una baja densidad de flujo de fotones (es 
decir, respuesta de baja fluencia) donde la luz R es absorbida por la forma inactiva del 
cromóforo (Pr sigla del inglés Phytochorme, red) transformándolo a la forma activa (Pfr sigla 
del inglés Phytochorme, far red), el cual al absorber la luz RL revierte este proceso (Casal et al., 
1998; Smith, 2000). En el modelo propuesto hasta el momento, la forma Pfr viaja desde el 
citosol al núcleo donde interactúa físicamente con los PIFs (sigla del inglés phytochromes-
interacting factors) a través de una secuencia N-terminal (Casal, 2013). Por otro lado, se ha 
12 
 
postulado que las respuestas rápidas de los Pfr operan a través del balance iónico del 
citoplasma celular (Smith, 2000). Teniendo en cuenta la primer vía de acción (transcripcional), 
en una situación de alta radiación (baja densidad de plantas) altas proporciones del fitocromo 
B estarán en su forma Pfr inhibiendo las respuestas descritas en el "síndrome de evasión de 
sombra" (Ballare et al., 1987; Casal, 2012). Si mutaciones en los fitocromos B inducen una 
pérdida de su función, la vía de señalización río abajo estaría inactiva. 
En cereales como el sorgo (Sorghum bicolor) y la cebada (Hordeum vulgare), los 
fitocromos B toman protagonismo en el control de las respuestas de distintos rasgos de interés 
agronómico (e.g. elongación del mesocótile, des-etiolización de plántula) que modulan la 
emergencia y posterior generación del stand de plantas (Childs et al., 1997; Hanumappa et al., 
1999). En plántulas de arroz (Oryza sativa), la inhibición del coleoptile bajo luz R, se encuentra 
mediada por el PHYB en interacción con el PHYA y la inclinación del ángulo de la lámina foliar 
inducida por luz azul (percepción a través de criptocromos) es regulada antagónicamente por 
el PHYB (Takano et al., 2005). En plantas adultas de esta misma especie, se ha documentado 
que phyB1 y phyB2 se encuentran involucrados en control de la expansión de las hojas y la 
densidad estomática. Líneas de arroz con mutaciones en genes que codifican para estos foto-
receptores redujeron su área foliar y sus tejidos epidérmicos mostraron un menor número de 
células pero de mayor tamaño que los fenotipos silvestres (WT del inglés), y un menor número 
de estomas (Liu et al., 2012).  
Utilizando una línea pura de maíz y con la obtención de mutantes simples y dobles de 
fitocromos B, Sheehan et al. (2007) encontraron que los genes PhyB1 y PhyB2 codifican 
proteínas con funciones solapadas y no redundantes que controlan respuestas en plántulas y 
plantas adultas. Por ejemplo, la inhibición del mesocótile bajo luz R fue expresada por las 
plantas con PhyB1 activo, el tiempo a floración se determinó principalmente por PhyB2 activo, 
tanto PhyB1 como PhyB2 regulan el alargamiento de la vaina y del tallo de plantas maduras y 
la línea doble mutante (phyB1-phyB2) exhibió tallos más cortos y más delgados en baja 
densidad de siembra (es decir, respuestas constitutivas) que las demás líneas. 
Por otro lado, en arabidopsis (Arabidopsis thaliana) la sobre expresión de PHYB 
aumentó la cantidad de Pfr activo promoviendo un incremento en la densidad de estomas, con 
el consecuente aumento de la fotosíntesis a expensas de una mayor transpiración 
(Boccalandro et al., 2009). En papa (Solanum tuberosum), la sobre expresión de PHYB mejoró 
el rendimiento de tubérculos ya que aumentó la fotosíntesis de todos los estratos del canopeo 
(Boccalandro et al., 2003). 
En maíz, desde estados ontogénicos tempranos las plantas de un canopeo reaccionan a 
la presencia de sus vecinas modificando su arquitectura (e.g., reduciendo el macollaje, 
13 
 
elongando los tallos, afinando las láminas y re-orientando las hojas) para reducir la 
interferencia por luz  (Kasperbauer y Karlen, 1994; Maddonni et al., 2001). Estas respuestas 
han sido asociadas a la reflexión de baja relación R/RL (elongación de tallos, afinamiento de 
láminas y re-orientación de hojas) y bajo R/RL y bajo A (macollaje) (Kasperbauer y Karlen, 
1994; Maddonni et al., 2002). Se ha especulado que al menos el primer grupo de respuestas 
estarían mediadas por fitocromos B (Maddonni et al., 2001, 2002; Maddonni y Otegui, 2004) 
pero no han sido puestas a prueba. 
Estos hallazgos ponen de manifiesto el protagonismo de los fitocromos B en la habilidad 
competitiva de cada planta de una comunidad en percibir individuos vecinos de igual o distinta 
especie, a través de cambios en su arquitectura (i.e. respuestas foto-morfogénicas) que 
impactan en su crecimiento dentro del canopeo. Sin embargo no existen estudios que hayan 
explorado el rol de los fitocromos B en la habilidad competitiva de las plantas en canopeos de 
maíz. Por otro lado, también resulta de interés agronómico, analizar de qué manera esa 
población de plantas intercepta radiación a nivel de cultivo (intercepción de radiación), como 
la utiliza para producir biomasa (EUR) y la particiona a los órganos de cosecha (i.e. rendimiento 
en grano del lote). 
 
1.1.4 Variabilidad poblacional y habilidad competitiva de las plantas 
Una planta que crece de forma aislada lo hará sin interferencias a lo largo de todo su 
ciclo. En condiciones de cultivo, en estadios iniciales la situación es similar ya que cada 
individuo crece sin interferencias; sin embargo, la disposición de las plantas de cultivos en 
hileras determina que a medida que avanza la ontogenia, se generen procesos de 
redistribución de recursos que son escasos para satisfacer la demanda de la población 
(Maddonni y Otegui, 2004). Es decir, se establecen procesos de competencia intra-específica 
primero entre los individuos de una misma hilera y posteriormente entre plantas de hileras 
contiguas.  
Particularmente, la competencia por luz en una comunidad vegetal es asimétrica cuando 
no existen limitaciones de otros recursos como el agua y los nutrientes (Casper y Jackson, 
1997; Berntson y Wayne, 2000). Esta asimetría se origina debido a que aquellas plantas de 
mayor crecimiento (i.e. individuos dominantes) ubican su área foliar por encima de las más 
pequeñas (i.e. individuos dominados). Como consecuencia, la captura de luz por unidad de 
área foliar es mayor en los individuos dominantes que en los dominados del stand, 
reflejándose en un incremento de la variabilidad poblacional del crecimiento de las plantas 
(Rossini et al., 2011). Al incrementarse la densidad de siembra, se incrementa la competencia 
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asimétrica por luz y también la variabilidad poblacional del crecimiento de las plantas 
(Edmeades y Daynard, 1979; Maddonni y Otegui, 2004; Pagano et al., 2007) produciendo una 
penalidad en el rendimiento del lote (Andrade y Abbate, 2005; Tollenaar y Wu, 1998) y en 
consecuencia las plantas más suprimidas del stand pueden exhibir alrededor de floración tasas 
de crecimiento muy cercanas al umbral de esterilidad, y su baja o nula fijación de granos 
puede no ser compensada por la mayor granazón de las plantas dominantes (Maddonni y 
Otegui, 2006; Pagano et al., 2007). Por lo tanto, para sostener el rendimiento del cultivo sería 
necesario reducir la variabilidad del crecimiento de las plantas especialmente alrededor de 
floración. En éste sentido plantas de maíz con mutaciones en los fitocromo B sin capacidad de 
desencadenar respuestas de evasión al sombreo reducirían la variabilidad poblacional y 
aumentarían los rendimientos del lote. Por otro lado se podría especular que estas plantas (sin 
capacidad de percibir vecinas) compitiendo con sus pares con fitocromos activos (i.e. en poli-
culturas de WT y mutantes) serían menos hábiles competidoras quedando inhibidas en su 
crecimiento, aumentando la variabilidad poblacional y reduciendo el rendimiento del lote. 
Para poder poner a prueba estas especulaciones, sería necesario diseñar un 
experimento compuesto por canopeos de mono-culturas de líneas WT y sus mutantes de los 
fitocromos B y poli-culturas de reemplazo (i.e. densidad fija con igual proporción de plantas 
WT y mutantes). Desde el año 2007 el grupo de maíz de la Cátedra de Cerealicultura de la FA-
UBA cuenta con semillas de una línea de maíz (France 2) y de sus versiones con mutaciones del 
PhyB1 (phyB1), del PhyB2 (phyB2) y de la doble mutación (phyB1-phyB2). Las mismas (10 
semillas por genotipo) fueron provistas por el Maize Genetics COOP Stock Center 
(http://maizecoop.cropsci.uiuc.edu/) y desde entonces se las ha multiplicado anualmente para 
lograr la cantidad necesaria para diseñar canopeos. Como se mencionó anteriormente existe 
información de los efectos de las mutaciones de PHYB1 y PHYB2 en la línea France 2 sobre 
diversos caracteres de plántulas y plantas adultas en casi condición de planta aislada (Sheehan 
et al., 2007). El uso de estas líneas en densidades de siembra contrastantes permitiría 
esclarecer, en que rasgo arquitectural actúa cada fitocromo B, cómo esas respuestas 
determinarían el crecimiento individual de cada individuo y como se afectan las variables eco-
fisiológicas determinantes del crecimiento del cultivo (i.e. intercepción de radiación, EUR). Más 
aún, si se evaluara el crecimiento de cada individuo en poli-culturas con densidades de siembra 
contrastantes sería posible esclarecer si los individuos con o sin fitocromos B activos presentan 
mayor o menor habilidad competitiva y por último sería posible encontrar relaciones 
funcionales como las descriptas en otros sistemas de cultivos mixtos o inter-cultivos (Fukai, 





El objetivo general de esta tesis fue describir cómo los fitocromos B1 y B2 afectan el 
crecimiento individual de las plantas, el crecimiento del cultivo y las relaciones funcionales 
entre individuos del stand en densidades de siembra contrastantes (i.e. con variaciones en la 
cantidad y calidad de luz) en cultivos puros (mono-culturas) y mixtos (poli-culturas). 
1.2.1 Objetivos particulares: 
i) Describir el crecimiento de las plantas a distintos niveles de organización (célula, 
órgano, individuo), y los rasgos arquitecturales involucrados en la captura de 
radiación en mono-culturas de una línea de maíz sin mutaciones (WT) y de las 
iso-líneas con mutaciones (phyB1 y phyB2) en dos densidades de siembra 
contrastantes (baja y alta) sin limitaciones hídrico-nutricionales. 
ii) Asociar las variables detalladas en (i) con la presencia o ausencia de cada uno de los 
fitocromos B y sus respuestas al estímulo lumínico (variación de R/RL) 
generado por las densidades de siembra contrastantes. Posteriormente, 
interpretar de qué manera cada rasgo influye en las variables que determinan 
el crecimiento del cultivo, i.e. intercepción de radiación y EUR. 
iii) Estudiar la variabilidad poblacional (i.e. competencia intra-específica) a lo largo del 
ciclo en mono-culturas con plantas reactivas al “síndrome de evasión de 
sombra” (línea WT) y mono-culturas posiblemente menos reactivas (líneas 
phyB1 y phyB2) en densidades de siembra contrastantes (i.e. con bajo y alto 
estrés lumínico). 
iv)  Estudiar si el “síndrome de evasión de sombra” en condición de cultivo significa un 
beneficio o una penalidad en términos de crecimiento y rendimiento en grano 
a través de la descripción del crecimiento de plantas reactivas (WT) y menos 
reactivas (phyB1 y phyB2) en poli-culturas sembradas en densidades de 
siembra contrastantes. Interpretar si existen relaciones funcionales entre 
ambos tipos de plantas (i.e. habilidad competitiva, complementariedad de 




 i.          La ausencia de PhyB1 o PhyB2 en las plantas de una población de maíz, modificará 
las respuestas esperadas en los rasgos foto-morfogénicos del canopeo ante 
16 
 
incrementos en la densidad de siembra (i.e. variación en la relación R/RL). 
Particularmente las líneas phyB1 o phyB2, presentarán fenotipos de alta 
densidad (evasión de sombra) en condiciones de alta relación R/RL; i.e. baja 
densidad de siembra. 
ii. Teniendo en cuenta que cada fitocromo estará ligado a distintos rasgos 
arquitecturales, alguna de las mutaciones producirán efectos diferenciales en 
el crecimiento de las plantas. 
a.    Esta variación en el crecimiento estaría dado por cambios en la captura de radiación 
(menor área foliar) y/o en la EUR. 
b.    Si existe tal variación en el crecimiento de la/s planta/s mutantes se producirán 
cambios en la eficiencia reproductiva, a través de variaciones en la tasa de 
crecimiento por planta alrededor del período crítico. 
 iii. Las plantas sin fitocromos activos (líneas phyB1 y phyB2) en mono-culturas, 
presentarán una menor variabilidad poblacional del crecimiento con respecto 
a las WT, especialmente en alta densidad de siembra. 
iv. En poli-culturas (i.e. parcelas de culturas mixtas; WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 
y WT/phyB1/phyB2) el crecimiento diferencial de las WT y las líneas sin 
fitocromos B activos reflejará la diferente habilidad competitiva de los 
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El desarrollo de un canopeo a lo largo del ciclo de un cultivo, genera cambios temporales 
tanto en la eficiencia de la captura de radiación como también en la cantidad y calidad de la luz 
(relación R/RL) percibida por las plantas (Maddonni et al., 2001; Sattin et al., 1994; Tetio-Kagho 
and Gardner, 1988a). Estas variaciones en la relación R/RL son percibidas por los fitocromos de 
las plantas proporcionando una señal temprana que antecede al estrés lumínico (Ballare et al., 
1997; Maddonni et al., 2002). Así, en alta densidad de siembra, las plantas de maíz muestran 
varios cambios en su arquitectura, que permiten atenuar las interferencias entre las plantas de 
una misma hilera (Maddonni et al., 2001; Sangoi et al., 2002).  
Las respuestas foto-morfogénicas originadas por los fitocromos B en respuesta a la calidad 
de la luz (Casal, 2012; 2013) determinan variaciones en el crecimiento de las plantas de una 
comunidad. Si bien existe un importante volumen de información acerca de estas respuestas 
descritas en el “síndrome de evasión de sombra” en diversas especies (Boccalandro et al., 
2003; Takano et al., 2005; Liu et al., 2012) su impacto a nivel de cultivo es escaso. Una manera 
de ponerlo a prueba es contar con iso-líneas WT y sus mutantes de los fitocromos B.  
Las plantas de maíz con mutaciones nulas del PhyB1 (phyB1) y en PhyB2 (phyB2) aún en 
baja densidad de siembra podrían exhibir un fenotipo constitutivo de "planta sombreada" 
(hipótesis i), pudiendo comprometer el crecimiento del cultivo debido a una menor captura de 
radiación. Por otro lado, estas plantas podrían presentar cambios diferenciales en su 
arquitectura, en respuesta al estrés por luz (aumento de la densidad de siembra), si ambos 
fitocromos (PhyB1 y PhyB2) cumplieran las mismas funciones (hipótesis ii). Finalmente se 
desconoce cómo operan las mutaciones de los fitocromos B sobre la EUR y si existe una 
penalidad de la actividad de los fitocromos B sobre el rendimiento a nivel de cultivo.  
En este capítulo se analizará los efectos de los fitocromos B de maíz sobre i) la respuesta del 
crecimiento de las plantas al estrés por luz generado por el incremento en la densidad de 
siembra a través de la descripción de varios rasgos arquitecturales, ii) la tasa de crecimiento 
del cultivo alrededor de floración y sus determinantes eco-fisiológicos, es decir, la eficiencia de 




2.2 Materiales y métodos 
2.2.1. Diseño experimental 
Se condujeron dos experimentos en el campo experimental del Departamento de 
Producción Vegetal de la Universidad de Buenos Aires, Argentina (34 ° 25'S, 58 ° 25'W) sobre 
un suelo franco arcilloso limoso (Argiudol Vértico; Soil Taxonomy, EE.UU. Departamento de 
Agricultura). Los experimentos se sembraron el 15 de enero de 2009 (Exp1) y el 18 de 
noviembre 2011 (Exp2). 
Los tratamientos (culturas) se dispusieron en un diseño de parcelas divididas con tres 
repeticiones, con la densidad de siembra como el factor principal (9 y 30 pl m-2, baja y alta 
densidad de siembra, respectivamente) y la cultura como el sub-factor (es decir, sub-parcela, 
ver detalle en 2.2.2). Los genotipos utilizados fueron la línea de maíz France 2 (tipo silvestre; 
WT) y sus respectivos mutantes de PhyB1 (phyB1) y PhyB2 (phyB2) con igual base genética. Las 
semillas de estos genotipos fueron proporcionadas previamente por el Centro de Cooperación 
Genética del Maíz (http://maizecoop.cropsci.uiuc.edu) y se multiplicaron en Argentina durante 
2008 y 2010 para obtener el número de semillas necesarias para cada Exp. Lamentablemente, 
la línea doble mutante (phyB1-phyB2) no se incluyó en los Exps., ya que produjo muy pocas 
semillas. 
Cada sub-parcela involucró tres hileras de 3 m de largo, distanciadas a 0,40 m dispuestas 
con orientación este-oeste. Para asegurar una emergencia uniforme de las plántulas a lo largo 
de las hileras, se utilizaron cintas de papel adhesivo sobre las que se pegaron dos semillas por 
posición en los intervalos correspondientes a cada densidad de siembra (10 y 30 cm, para la 
alta y la baja densidad de siembra; respectivamente). Las semillas se adhirieron a las cintas con 
la cara del embrión del lado opuesto del adhesivo y con la pilorriza apuntando hacia el suelo. 
Las cintas se colocaron a lo largo de las hileras con la parte adhesiva hacia el norte. En 
consecuencia, la primer hoja de cada plántula emergió hacia el norte y las sucesivas crecieron 
preferentemente perpendiculares a las hileras, lo que redujo la interferencia temprana entre 
las plantas (Toler et al., 1999). Después de la emergencia, se procedió al raleo de las plántulas 
dejando una planta por posición.  
A partir de V3 se marcaron 10 plantas consecutivas sobre las hileras de cada sub-parcela 
para realizar las mediciones que se describe en 2.2.3. En primer término las etiquetas se 
colocaron entre la tercera y la cuarta hoja y en V10 se situaron por encima de la sexta hoja.  
Los cultivos fueron regados por goteo a lo largo de todo el ciclo y la fertilización 
nitrogenada se aplicó en el estado de V4 (200 kg N ha-1) para reducir al mínimo las 
restricciones de N. Todas las adversidades fito-sanitarias fueron controladas mecánica 
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(malezas) y químicamente (insectos y hongos). Los registros de radiación solar diaria y 
temperatura del aire fueron obtenidos con una estación meteorológica (Weather Monitor II, 
instrumentos Davis, EE.UU.) ubicada en el campo experimental.  
2.2.2. Culturas 
Para poner a prueba las Hipótesis de esta tesis, se diseñaron dos tipos de culturas (sub-
parcela), las mono-culturas, constituidas por canopeos puros de genotipos WT, phyB1 o phyB2 
(hipótesis i, ii y iii) y las poli-culturas (hipótesis iv) constituidas por canopeos con mezclas de 
reemplazo de los genotipos (i.e. la densidad total fue mantenida constante con igual 
proporción de cada componente). Para ello se pegaron las semillas de los genotipos en forma 
alternada a lo largo de las cintas de manera de lograr las siguientes combinaciones: WT/phyB1, 
WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2 (Figura 2.1). Para identificar cada genotipo, se 
añadieron además marcadores plásticos de colores al lado de cada semilla. Estos marcadores 
sobresalían sobre la superficie del suelo permitiendo identificar la ubicación de cada genotipo 
en la hilera (Figura 2.2).     
 
Poli-cultura:                                   Genotipos: 
 WT/phyB1                                    WT       phyB1    WT      phyB1   WT… 
 WT/phyB2                                    WT       phyB2    WT      phyB2   WT… 
 phyB1/phyB2                               phyB1  phyB2   phyB1  phyB2   phyB1.. 
 WT/phyB1/phyB2                       WT       phyB1    phyB2    WT     phyB1.. 
Figura 2.1. Esquema de una poli-cultura ejemplificando la disposición de cada genotipo en la 
hilera (Wild type, WT, mutantes de fitocromos B1y B2, phyB1 y phyB2, respectivamente). En la 
baja densidad de siembra, la distancia entre plantas en la hilera fue 30 cm y en alta densidad 





Figura 2.2. Plántula de la línea endo-criada Wild Type (WT) en V1, luego del raleo. Se puede 
observar el marcador plástico sobresaliendo de la superficie del suelo. 
2.2.3. Mediciones 
2.2.3.1 Biomasa y crecimiento de las plantas 
Semanalmente la biomasa de todas las plantas etiquetadas fue estimada entre V3 y el inicio 
del período de llenado efectivo de grano (R3; Ritchie et al., 1993) por medio de modelos 
alométricos utilizados ampliamente en esta especie ( Maddonni and Otegui, 2004; Tollenaar et 
al., 2006; Pagano and Maddonni, 2007; Laserna et al., 2012). Brevemente se realizaron 
muestreos destructivos de plantas (10 plantas por genotipo) de parcelas anexas, en las mismas 
fechas de medición de las plantas marcadas, para estimar relaciones entre la morfo-metría de 
las plantas (altura del tallo desde el suelo hasta la inserción de la lígula de la última hoja 
expandida y el diámetro basal del tallo) y de la espiga apical (diámetro máximo, a partir de R1) 
y sus biomasas reales (en base de su peso seco). Desde V3 hasta R3 se ajustaron modelos 
lineales entre la biomasa de las plantas (biomasa total de la planta durante las etapas V y 
biomasa vegetativa en R1 y R3) y el volumen de un cilindro estimado con la altura y el 
diámetro basal del tallo de cada genotipo. Durante la floración femenina (R1) y en R3, la 
biomasa reproductiva (vainas + mazorca+ estigmas) se distinguió de la vegetativa (tallo + hojas 
+ panoja) y se ajustó un modelo exponencial para la biomasa de las espiga a partir de su 
diámetro máximo. Los parámetros de los modelos vegetativo y reproductivo se detallan en la 
Tabla 2.1. 
En cada fecha de muestreo, las variables morfo-métricas se registraron en las plantas 
marcadas de cada sub-parcela y los modelos alométricos establecidos se utilizaron para 
estimar su biomasa (es decir, la biomasa aérea total de las plantas durante las etapas V y la 
biomasa de las espigas apicales en R1 y R3). En R1 y R3 la biomasa total de las plantas se 
calculó como la suma de la biomasa vegetativa más la biomasa reproductiva.  
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Tabla 2.1. Parámetros del modelo alométrico utilizado para estimar la biomasa vegetativa 
durante V3-R3 y la biomasa de la espiga (R1-R3)* 
Experimento        
 
Genotipo                     Etapa ontogénica     
                                                                                                                         V3-R3  (Biomasa vegetativa) R1-R3 (Biomasa de espiga)       
                            
 
 a B R2 n c d R2 n 
Exp1                                         WT 3.691 0.172 0.619 39 0.530 0.874 0.831 34 
 phyB1  7.364 0.136 0.496 40 0.505 0.907 0.843 36 
 phyB2       6.293 0.127 0.669 39 0.534 0.913 0.757 39 
Exp2                                    WT 0.051 0.704 0.965 40 0.591 0.094 0.944 40 
 phyB1  0.057 0.800 0.945 39 0.425 0.103 0.882 38 
 phyB2       0.054 0.536 0.950 39 0.632 0.094 0.848 42 
* Desde V3–R1, el modelo asociado para la biomasa vegetativa = a + b Vol, basado en el 
volumen del tallo (Vol, cm3). Desde R1-R3, biomasa de la espiga = c*e 
d*diámetro de espiga  fue el 
modelo para estimar la biomasa de la espiga, basado en el diámetro máximo de la espiga 
(diámetro de espiga, mm). El volumen del tallo fue calculado a partir de la fórmula del cilindro, 
utilizando la altura del tallo desde el nivel del suelo hasta la última hoja ligulada y el diámetro 
de la base del tallo (promedio entre el valor máximo y mínimo de la base del tallo).  
 
En madurez fisiológica (R6) las plantas etiquetadas se muestrearon de forma individual, se 
secaron en estufa a 60 °C durante 72 h y posteriormente fueron pesadas. La evolución de la 
biomasa  de las plantas a partir de V3 a R6, fue relacionada con el tiempo térmico 
(temperatura base 8 ° C) después de la emergencia (Ritchie y NeSmith, 1991).  
La tasa de crecimiento de las plantas alrededor de R1 se estimó a partir de la pendiente de 
la regresión ajustada a la biomasa total en V10, R1 y R3 y el tiempo después de la siembra (en 
días). Esta tasa de crecimiento se expresó en g pl-1 d-1 para compararlas con los valores 
reportados en estudios previos en líneas de maíz (por ejemplo, D'Andrea et al., 2006). 
 
2.2.3.2. Área foliar, anatomía de las hojas y distribución azimutal de las hojas 
El número de hojas liguladas se registró semanalmente en las plantas marcadas. Desde V5 a 
VT se midió la longitud (L) y el ancho máximo (AN) de cada hoja completamente expandida 
para estimar el área de la hoja (AF) como en Montgomery, (1911), ecuación (2.1). 
 




donde α = 0.75 para un amplio rango de genotipos y densidades de siembra (Stewart and 
Dwyer, 1999). 
 
En R3, el área foliar por planta se estimó mediante el cálculo como la suma de las 
superficies de las hojas verdes. Una hoja se consideró senescente cuando la mitad o más de su 
área presentaban síntomas de amarillamiento.  
Para explorar el impacto de los fitocromos B y la densidad de siembra en la anatomía de las 
hojas (sólo en Exp2), en 3 plantas de cada sub-parcela de las mono-culturas se muestrearon 
hojas correspondientes a la espiga apical. Tres porciones de la parte central (ancho máximo de 
la hoja) de cada lámina se cortaron y diseccionaron para analizar las capas de células de las 
superficies adaxail y abaxail. Ambas capas se diafanizaron mediante el uso de la técnica de 
Dizeo de Strittmatter  (1973) y se tiñeron con safranina-rápida verde (Johansen, 1940). Las 
secciones se fotografiaron con un microscopio óptico Zeiss Axioplan (Oberkochen, Alemania) y 
se analizaron con el software 5s Zeiss AxioCam ERc (Jena, Alemania). Se midieron el número de 
células totales, ancho y longitud de las células, y el número de estomas en un área 
estandarizada (30.000 μm2) a partir de las imágenes obtenidas. Además, se realizaron cortes 
transversales para determinar el ancho de las hojas. Se cortaron porciones de hoja en rodajas 
finas (aprox. 10 a 15 m de espesor) con un micrótomo rotatorio de tipo Mino que fueron 
embebidas en parafina. Estas muestras se tiñeron de la misma manera como se ha descrito 
anteriormente. 
La distribución azimutal de las hojas (ubicación de las hojas en el plano horizontal)  se midió 
en R3 mediante un círculo de plástico transparente ubicado por encima de cada hoja a lo largo 
del tallo de todas las plantas marcadas (Maddonni et al., 2000, 2001). El círculo plástico se 
divide en 16 sectores (22 ° 30 'por sector) y los sectores 16, 1, 8 y 9 se colocaron sobre la 
dirección de la hilera de siembra. Para cada hoja se registró, el número del sector donde se 
proyectó la parte media de la nervadura central. Estos datos permitieron calcular la frecuencia 
de hojas en cada sector. 
2.2.3.3. Calidad de la luz, captura de luz, crecimiento y eficiencia en el uso de radiación  
En el Exp2 se realizaron a R1 mediciones de la relación  R/RL en la base de las plantas 
marcadas (3 plantas por sub-parcela) mediante un radiómetro de dos canales (Modelo SKR 
110, de Skye Instrumentos, Powys, Reino Unido) con cabeza de coseno-corregido y filtros de 
banda estrecha centrado en 660 (R) y 730 nm (RL). El sensor estaba conectado a un medidor 
portátil de lectura instantánea directa. Las mediciones se realizaron entre las 1200 y 1300 h en 
un día sin nubosidad. El sensor se colocó frente a la base de las plantas (3-4cm) en el lado 
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norte de las hileras, con su superficie de detección perpendicular al suelo y hacia los cuatro 
puntos cardinales (N, S, E y O). Cuando la cara del sensor estaba apuntando al sur, la relación 
R/RL provenía de la planta más cercana. Por el contrario, los valores de R/RL de los otros 
puntos cardinales representaban la calidad de la luz en el entresurco. 
La fracción de la RFA incidente (IRFA) interceptada por el canopeo (fIRFA) se midió en R1 en 
el Exp1 y semanalmente desde V10 a R3 en el Exp2. Los registros se obtuvieron al mediodía, en 
días sin nubosidad entre las 1130 y las 1300 h, usando un sensor cuántico lineal (Cavabar, 
Cavadevices, Argentina). En cada sub-parcela, la barra (1 m de longitud) del sensor se colocó 
por encima del canopeo para medir IRFA y entre las hojas verdes y las hojas senescentes para 
medir la RFA transmitida (TRFA). Se registraron tres mediciones de TRFA por sub-parcela cerca 
de las plantas marcadas, con la barra del sensor centrada entre dos plantas y dispuesta 
diagonalmente con el fin de abarcar dos entresurcos. La fIRFA se estimó según la ecuación 2.2. 
 
fIRFA = 1 - (TRFA / IRFA)        (2.2) 
 
En el Exp2, se obtuvieron valores diarios de fIRFA desde V10 a R3 por interpolación lineal y 
se aplicaron a los valores diarios de IRFA para estimar la IRFA interceptada alrededor de R1 (es 
decir, 30 días centrada en R1). En ambos Exp., los valores de biomasa vegetal en V10, R1 y R3, 
se multiplicaron por la correspondiente densidad de siembra para estimar la biomasa de los 
cultivos. La tasa de crecimiento de los cultivos alrededor de R1 se estimó a partir de la 
pendiente de la regresión lineal ajustada la biomasa de los cultivos en V10, R1 y R3 y el tiempo 
después de la siembra (en días). En el Exp2 se ajustó una regresión lineal a los valores de 
biomasa acumulada en el período alrededor de floración y la IRFA acumulada en el mismo 
período. La pendiente de la función ajustada se utilizó para estimar la EUR durante el período 
crítico (Kiniry et al., 1989). 
 
2.2.3.4. Rendimiento en grano y sus componentes 
El rendimiento de grano por unidad de superficie se estimó a partir del producto del 
rendimiento de grano promedio de plantas etiquetadas y la correspondiente densidad de 
siembra. Del mismo modo, el número de granos por unidad de superficie se estimó a partir del 
producto del número medio de granos de las plantas etiquetadas y la correspondiente 
densidad de siembra. En cada sub-parcela, la proporción de plantas fértiles se estimó a partir 
del cociente entre el número de plantas con más de 10 granos (Tollenaar et al., 1992) y el 
número total de plantas etiquetadas. 
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2.2.4. Análisis estadísticos 
En cada Exp., las diferencias entre los tratamientos para todas las variables fueron 
analizadas mediante análisis de la varianza (ANOVA). Cuando se analizaron las mono-culturas y 
la densidad de siembra, el modelo utilizado fue en parcelas divididas, donde la densidad fue el 
factor principal y el sub-factor la mono-cultura. Se utilizó la prueba de Chi cuadrado  (λ2) para 
analizar las frecuencias de distribución de las hojas (frecuencia del ángulo azimutal). Para 
evaluar el efecto de los fitocromos B sobre este rasgo, la distribución azimutal de cada línea 
mutante se comparó con la del WT en la respectiva densidad de siembra (la distribución 
azimutal de WT fue considerada la distribución esperada). Para probar el efecto densidad de 
plantas en la distribución azimutal de las hojas, se comparó la distribución de cada genotipo en 
alta densidad de siembra respecto a la de la baja densidad. Se consideró a los efectos de los 
tratamientos sobre la distribución azimutal como significativos cuando el valor λ2 estimado fue 
mayor que el valor de tabla con 15 grado de libertad y p <0,05. 
2.3. Resultados  
En este capítulo sólo se presenta los resultados de las mono-culturas. Las mediciones 
efectuadas en las poli-culturas y su confrontación con los resultados de las mono-culturas se 
exhiben en el capítulo 3.  
2.3.1. Biomasa de las plantas 
En ambos Exp, se registró un efecto significativo de la densidad de siembra x el genotipo en 
la biomasa individual estimada de la plantas a partir de los 1250 °Cd (es decir desde R3) en 
adelante (p <0,10 en Exp1 y p <0,01 en Exp2; respectivamente). En alta densidad, la biomasa 
en R3 y R6 no difirió entre genotipos (Fig. 2.3 A, B). Por el contrario, en la menor densidad de 
siembra las WT alcanzaron una mayor biomasa que las dos líneas mutantes (en Exp2) o que la 
phyB1 (en Exp1). En R6, las diferencias en este rasgo entre densidades de siembra (Tabla 2.2) 




Figure 2.3. Evolución de la biomasa de las plantas de maíz de la línea endo-criada France 2 
(WT) y sus líneas mutantes de fitocromos B (phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de 
siembra contrastantes (círculos negros: baja densidad, los círculos blancos: alta densidad) en 
Exp1 (A) y Exp2 (B). Las barras representan el error estándar de las medias. Las letras indican 
diferencias significativas (p <0,1 y 0.001 en Exp1 y Exp2, respectivamente) de la biomasa 
vegetal en R6 entre densidades de siembra x genotipos (test de Tukey). 
 
Tabla 2.2. Diferencias (porcentuales) de la biomasa de las plantas en R6 entre la baja y la alta 
densidad de siembra para la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus líneas mutantes de 
fitocromos B (phyB1 y phyB2) en dos experimentos (Exp.). 
Genotipo Biomasa de planta 
  Exp1 Exp2 
WT ↓ 47,8 % ↓  58,2 % 
phyB1 ↓ 22,17 % ↓ 47,39 % 
phyB2 ↓ 36,01 % ↓ 28,08 % 
 
Cuando se analizó la tasa de crecimiento de las plantas alrededor de R1, se detectó una 
interacción significativa de la densidad de siembra x el genotipo en ambos Exp. (p: 0,07 y 0,02, 
en Exp1 y Exp2 ; respectivamente). En la menor densidad de siembra, la línea WT alcanzó la 
mayor tasa de crecimiento (Fig. 2.4 A, B). Sin embargo, en alta densidad, la tasa de crecimiento 
de las plantas no fue diferente entre los genotipos. Por lo tanto, las diferencias de las tasas 
entre las densidades de siembra resultó mayor para la línea WT que para las líneas mutantes. 






















Tiempo térmico desde emergencia (ºCd)
A)
B)


















Figura 2.4. Tasa de crecimiento por planta alrededor de R1 (± 15 días alrededor de la floración 
femenina) de la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus líneas mutantes de fitocromos B 
(phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes (columnas rayadas: 
baja densidad, columnas blancas: alta densidad) en Exp1 (A) y Exp2 (B). Las barras representan 
el error estandar de las medias. Las letras indican diferencias significativas (p <0,05) entre 
densidades de siembra x genotipos (test de Tukey). 
2.3.2. Altura de las plantas y diámetro de los tallos 
En ambos Exp., la altura de las plantas fue afectada significativamente (p: 0,09 y p: 0,03 en 
Exp1 y Exp2; respectivamente) por la mutación del fitocromo B1. Este efecto se detectó a 
partir de los 329 ºCd (es decir, desde V3) en el Exp1 y desde los 1002 ºCd (es decir, desde V13) 
en el Exp2. Las plantas de phyB1 resultaron más bajas que las WT, independientemente de la 
densidad de siembra (Fig. 2.5 A, B). En alta densidad, las plantas de todos los genotipos 
resultaron más altas que las cultivadas a menor densidad de siembra, aunque las diferencias 
en este rasgo sólo resultaron significativas (p: 0,10) en el Exp1 (Fig. 2.5 A).  
Desde las etapas tempranas del crecimiento de las plantas (desde 329 ºCd, es decir, V3 en 
Exp1 y desde 630 ºCd, es decir, V7 en Exp2), las plantas de phyB1 cultivadas en ambas 
densidades de siembra, exhibieron tallos más delgados (p <0,05) que las WT y phyB2 (Fig. 2.5 
C, D). En el Exp1 la interacción densidad de siembra x genotipo resultó significativa (p = 0.018) 
desde los 733 ºCd (es decir, V11) (Fig. 2.5 C). En este Exp., las plantas WT y phyB2 exhibieron 
tallos más delgados en la mayor densidad de siembra, mientras que los de phyB1 no resultaron 
afectados por el estrés lumínico. Por el contrario, en el Exp2 los tallos de todos los genotipos 
resultaron más finos (p = 0,0001) en alta densidad de siembra desde los 536 ºCd (es decir 
desde V5) (Fig. 2.5 D). 
En consecuencia, ante cambios en la densidad de siembra, las plantas phyB2 resultaron las 
menos sensibles en elongación de tallos, mientras que los cambios en el diámetro de los tallos 

























































Tabla 2.3. Diferencias (porcentuales) entre la baja y la alta densidad de siembra, en la altura de 
las plantas y el diámetro de los tallos en R1 para la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y 
sus líneas mutantes de fitocromos B (phyB1 y phyB2) en dos experimentos. 
Genotipo Altura de tallo 
 
Diámetro 
   Exp1 Exp2 Exp1 Exp2 
Wt ↑17,22 % ↑8,35 % ↓ 25,41 % ↓28,79 % 
phyB1 ↑25,74 % ↑10,66 % ↓10,03 % ↓26,26 % 
phy B2 ↑8,50 % ↑9,41 % ↓20,70 % ↓21,05 % 
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 Figura 2.5. Evolución de la altura de las plantas (A y B) y el diámetro de la base de los tallos (C 
y D) de la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus correspondientes mutantes (phyB1 y 
phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes (círculos negros: baja densidad, 
círculos blancos: alta densidad) en los Exp1 (A y C) y Exp2 (B y D). Las barras representan el 
error estándar de las medias. En A y B las letras indican diferencias significativas (p <0,05) 
entre los genotipos en el valor medio (promedio de dos densidades) de cada rasgo. En la C, las 
letras indican diferencias significativas (p <0,05) entre densidades de siembra x genotipos (test 
Tuckey). 
 
2.3.3 Área foliar  
En el Exp1 ambas mutaciones de los fitocromos B redujeron (p: 0,005) el tamaño medio de 
las hojas independientemente de la densidad de siembra (Fig. 2.6 A). En el Exp2, se detectó un 
efecto significativo de la densidad de siembra x el genotipo (p: 0,06) sobre este rasgo. Las 
plantas phyB2 exhibieron un menor tamaño que los otros genotipos, pero sólo en la menor 
densidad de siembra (Fig. 2.6B).  
Por otro lado, en los dos Exp. y en ambas densidades, las plantas phyB1 tuvieron el menor 
número de hojas (p: 0,0005 y p: 0,002, en Exp1 y Exp2; respectivamente) (Fig. 2.6 C, D). En 
consecuencia, en las dos densidades de siembra, ambas líneas mutantes exhibieron un menor 
área foliar por planta (p: 0,0001 y p: 0,002, respectivamente) que la WT (Fig. 2.6 E, F), debido 
al menor número total de hojas y /o al menor tamaño de las hojas. 
    
2.3.4. Anatomía de las hojas 
El patrón genotípico descrito anteriormente para el tamaño medio de las hojas también se 
detectó en el tamaño de la hoja de la espiga apical (p: 0,002), sin registrarse efectos de la 
densidad de siembra (p: 0,95) o interacciones del genotipo con la densidad (p: 0,78). En la baja 
densidad de siembra, ambas líneas mutantes exhibieron hojas más finas (p: 0,004) que la WT 
(212,9, 149,1 y 181,7 micrones, para WT, phyB1 y phyB2; respectivamente). 
El número total de células en el área estandarizada de todas las líneas se redujo (p: 0,001 y 
p: 0,007, para superficie foliar adaxial y abaxial; respectivamente) en respuesta al aumento de 
la densidad de siembra (Fig. 2.7 A, D), ya que las células resultaron más largas (Fig. 2.7 B, E) y 
anchas (Fig. 2.7 C, F) en alta densidad. Esta tendencia se observó tanto en la superficie adaxial 
(Fig. 2.7 A, B, C) como en la abaxial (Fig. 2.7, D, E, F).  
La densidad de estomas en ambas caras de la hoja no fue afectada por la densidad de 
siembra o las mutaciones de los fitocromos B (Fig. 2.8 y 2.8). El número de estomas de la 
superficie abaxial fue casi el doble que el de la cara adaxail. En consecuencia, al menos para la 
hoja de la espiga apical, las líneas mutantes tuvieron un menor número total de células por 
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hoja, pero similar número de estomas por cm2 (es decir, similar densidad de estomática) que la 
WT. 
      
 
 
Figura 2.6. Tamaño promedio de las hojas (A y B), número total de hojas (C y D) y área foliar 
por planta (E y F) de la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus líneas mutantes de 
fitocromos B (phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes 
(columnas rayadas: baja densidad, columnas blancas: alta densidad) en el Exp1 (A, C y E) y en 
el Exp2 (B, D y F). Las barras representan el error estándar de las medias. Las letras indican 
diferencias significativas (p <0,05; test de Tuckey) entre los valores medios de los genotipos (A, 














































































































Figura 2.7. Número total de células (A y D) en un área estandarizada (60.000 μm2), longitud de 
células (B y E) y ancho de células (C y F) de la cara adaxial (A, B y C) y abaxial de la hoja (D, E y 
F) de la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus líneas mutantes de fitocromos B (phyB1 
y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes (columnas rayadas: baja 
densidad, columnas blancas: de alta densidad de siembra). Las letras indican diferencias entre 
las densidades de siembra (A, D, E, F) o entre densidades de siembra x genotipos (B, C) (p 


























































































































































































Figura 2.8. Fotografías de secciones transversales (A, B, C), epidermis adaxial (D, E, F) y 
epidermis abaxial (G, H, I) de la hoja de la espiga apical de la línea endo-criada de maíz France 
2 (A, D, G) y sus líneas mutantes de fitocromos B: phyB1 (B, E, H) y phyB2 (C, F, I) en baja 
densidad de siembra en el Exp2. e: estomas; c: células buliformes. Las barras de escala 






Figura 2.9. Fotografías de secciones transversales (A, B, C), epidermis adaxial (D, E, F) y 
epidermis abaxial (G, H, I) de la hoja de la espiga apical de la línea endo-criada de maíz France 
2 (A, D, G) y sus líneas mutantes de fitocromos B: phyB1 (B, E, H) y phyB2 (C, F, I) en alta 
densidad de siembra en el Exp2. e: estomas; c: células buliformes. Las barras de escala 
representan: A-C = 50 µm y D-I = 20 µm. 
2.3.5. Distribución azimutal de hojas 
En ambos Exp. y en baja densidad de siembra, las plantas WT (Fig. 2.10 A, D) y phyB2 (Fig. 
2.10 C, F) mostraron una similar distribución azimutal de sus hojas con una mayor proporción 
orientadas hacia el entresurco, manteniendo el patrón impuesto por la disposición de los 
embriones a la siembra. Por el contrario, phyB1 exhibió una distribución aleatoria (Fig. 2.10 B, 
E), que difirió de la frecuencia observada en las WT (p <0,05 en ambos Exp.).  
Considerando la respuesta al incremento en la densidad de siembra, WT en alta densidad 
exhibió la misma distribución azimutal que en baja densidad (Fig. 2.10 A, D), conservando una 
alta proporción de hojas perpendiculares a la hilera de siembra. Una tendencia similar se 
registró para phyB2 pero con una mayor proporción de hojas hacia los entresurcos (p <0,05) en 
el Exp2 (Fig. 2.10 C, F). La distribución de hojas de la línea phyB1 fue afectada por la densidad 
de siembra (p <0,01) en ambos experimentos, con una mayor proporción de hojas 
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perpendiculares a la hilera de siembra en el Exp2 (Fig. 2.10 E), pero con un patrón poco claro 










































































































































































Figura 2.10. Distribución azimutal de las hojas de la línea endo-criada France 2 (WT; A, D) y sus 
mutantes de fitocromo B (phyB1; B, E y phyB2; C, F) cultivadas en dos densidades de siembra 
contrastantes (cuadrados negros y líneas sólidas: baja densidad, círculos blancos y líneas de 
puntos: alta densidad) en el Exp1 (A, B, C) y Exp2 (D, E, F). Los *, ** indican el grado de 
significancia (p <0,05 y p <0,01; respectivamente) de la prueba λ2 para la comparación en la 
distribución de hojas entre densidades de siembra. Las línea 1 y 9 corresponde a la dirección 
de la hilera de siembra. Los números alrededor del círculo indican los dieciséis sectores de 22,5 
°. Cada punto representa la proporción de hojas en cada sector de 30 plantas. 
 
2.3.6. Ambiente lumínico en el canopeo, eficiencia en el uso de la radiación (EUR) y tasa de 
crecimiento del cultivo  
Cuando las plantas exhibieron todas su hojas completamente expandidas (es decir, cerca de 
R1), la relación R/RL alrededor de la base de los tallos de todos los genotipos se vio reducida 
significativamente (Norte p: 0,02, Sur p: 0.004, Este p: 0.0005 y Oeste p: 0.071) por el 
incremento de la densidad de siembra (Fig. 2.11), debido a una disminución del R y a un 
aumento del RL (datos no mostrados). Los factores genotipo y densidad de siembra x genotipo 
no afectaron la R/RL.  
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En ambos Exp. y para todos los genotipos, la máxima fIRFA se registró alrededor de R1 y 
resultó superior (p = 0,001 y 0,0004 en Exp1 y Exp2; respectivamente) en alta densidad de 
siembra (Fig. 12). Entre genotipos la línea phyB1 alcanzó la menor captura de RFA (p = 0,08 y 
0,12 en Exp1 y Exp2; respectivamente), independientemente de la densidad de siembra. 
  
 
Figura 2.11. Calidad de la luz (relación R/RL) alrededor de la base de los tallos de la línea endo-
criada de maíz France 2 (WT; A) y sus mutantes de fitocromos B (phyB1; B y phyB2; C) 
cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes (columnas rayadas: baja densidad, 
columnas blancas: alta densidad) durante el Exp2. Las mediciones se realizaron en R1, con la 
superficie sensible del sensor frente a los cuatro puntos cardinales. Los valores del Norte 
representan R/RL reflejada por cada planta hacia el entresurco. Valores al sur representan 
R/RL reflejada por las plantas de la hilera opuesta. La R/RL en el Este y el Oeste caracterizan la 
calidad de la luz entre las hileras. Las barras representan el error estándar de las medias. Las 
letras indican diferencias significativas (p <0,05) entre densidades para cada punto cardinal 
(test de Tukey). 
 
Figura 2.12. Máxima fracción de intercepción de la radiación fotosintéticamente activa (fIRFA 
máxima) en la floración femenina de la línea de maíz endo-criada France 2 (WT) y sus 
mutantes de fitocromos B (phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra 
contrastantes (columnas rayadas: baja densidad, columnas blancas: alta densidad) en el Exp1 
(A) y el Exp2 (B). Las barras representan el error estándar de las medias. Las letras indican 









































































































En el Exp1 la tasa de crecimiento de los cultivos alrededor de R1 de todos los genotipos 
resultó mayor (p: 0,0006) en alta densidad que en baja densidad de siembra (Fig. 2.13). WT 
alcanzó las tasas más altas (p: 0,0002), phyB2 valores intermedios y phyB1 las tasas más bajas 
(Fig. 2.13 A). En el Exp2, se detectó un efecto significativo del genotipo x densidad de siembra 
(p: 0,03) este rasgo (Fig. 2.13 B). En la densidad más baja, ambas líneas mutantes exhibieron 
las tasas de crecimiento de cultivo mas bajas. Sólo phyB2 exhibió una respuesta positiva de la 
tasa de crecimiento del cultivo al incremento de la densidad de siembra. 
 
Figura 2.13. Tasa de crecimiento de los cultivos alrededor (± 15 días) de la floración femenina 
de la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus líneas mutantes de los fitocromos B (phyB1 
y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes (columnas rayadas: baja 
densidad, columnas blancas: alta densidad) en el Exp1 (A) y el Exp2 (B). Las barras representan 
el error estándar de las medias. Las letras mayúsculas indican diferencias significativas (p 
<0,05) entre los genotipos (media de dos densidades de siembra; A y B) o entre los 
tratamientos (densidad de siembra x genotipos; B) (test de Tukey y LSD Fisher, 
respectivamente). 
 
Cuando se estimó la EUR alrededor de R1 (sólo en Exp2) WT y phyB1 exhibieron una 
disminución significativa (p: 0,0053 y p: 0,0079) de la EUR con el incremento de la densidad de 

























































Figura 2.14. Relación entre el crecimiento de los cultivos (biomasa acumulada) y la captura de 
radiación (IRFA acumulada) alrededor de la floración femenina de la línea de maíz endo-criada 
France 2 (WT) y sus mutantes de los fitocromos B (phyB1 y phyB2), cultivadas en dos 
densidades de siembra contrastantes (símbolos negros: baja densidad, símbolos blancos: alta 
densidad) en el Exp2. Flechas continuas y punteadas indican R1 en baja densidad y alta 
densidad, respectivamente. 
 
Tabla 2.4. Estimación de la EUR a através de la pendiente de la función lineal ajustada a la 
relación entre entre la biomasa de los cultivos y la IRFA acumulada alrededor de floración (Fig. 
2.14) para la línea endo-criada de maíz France 2 (WT) y sus mutantes de los fitocromos B 
(phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes en el Exp2. Las 
comparaciones de la EUR entre densidades se realizaron mediante test de pendientes. 
Densidad Genotipo EUR Intervalos de confianza 95% n R2 
Baja WT 2.635 ± 0.2174 2,120 - 3,149 9 0,9545 
  phyB1 2.094 ± 0.2536 1,494 - 2,694 9 0,9069 
  phyB2 2.057 ± 0.4533 0,9853 - 3,129 9 0,7464 
Alta WT 0.9903 ± 0.2964 0,2894 - 1,691 9 0,6147 
  phyB1 1.038 ± 0.07848 0,8526 - 1,224 9 0,9615 
  phyB2 1.262 ± 0.2500 0,6710 - 1,853 9 0,7846 
Comparación entre 
densidades p-valor Grados de libertad     
WT   0,0035 14     
phyB1   0,0005 14     
phyB2   0,1488 14     
 
2.3.7. Producción de biomasa y rendimiento de los cultivos 
En el Exp1 la producción de biomasa alcanzada por todos los genotipos en R6 resultó mayor 
(p: 0,009) en alta densidad de siembra que en baja densidad (Fig. 2.15 A). En ambas 
densidades, phyB1 exhibió los menores (p: 0,02) valores de biomasa. En el Exp2 (Fig. 2.15 B) 
phyB1 también exhibió menores (p: 0.06) valores de biomasa respecto a las otras líneas, pero 










































el incremento de la biomasa con la densidad de siembra sólo resultó significativo en las líneas 
mutantes (p: 0,03 para densidad de siembra x genotipo). 
 
Figura 2.15.  Biomasa de los cultivos a madurez fisiológica en la línea endo-criada France 2 
(WT) y sus mutantes de los fitocromos B (phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidad de 
siembra contrastantes (columnas rayadas: baja densidad, columnas blancas: alta densidad) en 
el Exp1 (A) y el Exp2 (B). Las barras representan el error estándar de las medias. Las letras 
mayúsculas indican diferencias significativas (p <0,05) entre genotipos (A y B). Letras 
minúsculas indican diferencias significativas (p <0,05) entre densidades de siembra x genotipos 
(B) (prueba de Tukey).    
 
Las diferencias en el rendimiento de grano entre genotipos y densidades se relacionaron 
con los efectos de los tratamientos sobre el número de granos por unidad de área, el cual fue 
determinado por el número de granos promedio por planta y la cantidad de plantas por unidad 
de superficie. Al aumentar la densidad de siembra, el número de granos por planta disminuyó 
(p: 0,001 y 0,02, en Exp1 y Exp2; respectivamente) por la menor fertilidad de las plantas (p: 
0,03 y 0,01, en Exp1 y Exp2; respectivamente). Por ejemplo, en baja densidad de siembra la 
proporción de plantas fértiles fue de aprox. 0,86 en el Exp1 y 0,84 en el Exp2. En alta densidad 
de siembra, este rasgo disminuyó a 0,51 en el Exp1 y 0,72 en el Exp2. Considerando los 
genotipos el phyB1 exhibió el menor (p: 0,001 y 0,015, en el Exp1 y el Exp2; respectivamente) 
número de granos por planta en el promedio de ambas densidades. En consecuencia, en 
ambos Exp. phyB1 alcanzó los rendimientos más bajos (p: 0,0004 y p: 0,04 en el Exp1 y el Exp2; 
respectivamente; Fig. 2.16 A,B). Por otro lado, sólo phyB2 exhibió una respuesta positiva del 
rendimiento de grano al incremento de la la densidad de siembra en el Exp1 e igual tendencia 















































Figure 2.16. Rendimiento de grano de la línea endo-criada France 2 (WT) y sus mutantes de los 
fitocromos B (phyB1 y phyB2) cultivadas en dos densidades de siembra contrastantes 
(columnas rayadas: baja densidad, columnas blancas: alta densidad) en el Exp1 (A) y el Exp2 
(B). Las barras representan el error estándar de las medias. Las letras mayúsculas indican 
diferencias significativas entre genotipos. Letras minúsculas indican diferencias significativas (p 
<0,05) entre las densidades de siembra x genotipos (A) (test de Tukey). 
 
2.4. Discusión 
El rol de los fitocromos B en el "síndrome de evasión de sombra" ha sido estudiado en arroz 
y maíz con fenotipos WT y sus mutantes en condiciones de planta aislada, manipulando 
artificialmente la calidad de la luz, o a nivel de cultivo pero utilizando densidades de siembra 
muy bajas (Liu et al., 2012; Sheehan et al., 2007; Takano et al., 2009). Otros estudios en 
cultivos de maíz sin mutaciones sugieren que estos fotorreceptores podrían estar involucrados 
en varias respuestas de la arquitectura de las plantas al incremento de la densidad de siembra 
(Kasperbauer and Karlen, 1994; Maddonni and Otegui, 2004; Maddonni et al., 2001). Sin 
embargo, en estos trabajos el diseño experimental utilizado para modificar la calidad de luz 
(cambios en la densidad de plantas) también reduce la cantidad de radiación por planta (Sattin 
et al., 1994; Smith et al., 1990). Consecuentemente, sólo los estudios a nivel de cultivo 
utilizando líneas WT y sus mutantes de fitocromos B en densidades de siembra contrastantes, 
podrían ayudar a analizar el papel de fitocromos B bajo una condición real de canopeo. 
Los estudios de esta tesis han intentado esclarecer el papel de estos fotorreceptores con un 
enfoque en diferentes niveles de organización: tejidos y células (número y tamaño de las 
celulas del mesófilo de las hojas, espesor del mesófilo, densidad de estomas), órganos 
(dimensiones de tallos y hojas y orientación de las hojas), planta (área foliar, biomasa y 


















































grano). Los rasgos se registraron en la línea de maíz France 2 (WT) y sus mutantes deletereos 
de los fitocromos B (phyB1 y phyB2) en densidades de siembra muy contrastantes.  
A nivel de célula/tejido, órgano y planta, se pusieron a prueba las hipótesis i) (las líneas 
mutantes exhibirán un fenotipo de evasión de sombra aún en ambas densidad de siembra) y ii) 
(los fitocromos B son redundantes en las respuestas de los rasgos arquitecturales a la densidad 
de siembra). A nivel de cultivo, se intentó esclarecer el costo o beneficio de las respuestas 
fotomorfogénicas sobre la producción de biomasa y el rendimiento de grano.  
Comenzando con el nivel de órgano, la altura de los tallos tanto de la línea WT como la de 
sus mutantes no mostraron cambios importantes en la respuesta (i.e. elongación) al aumento 
de la densidad de siembra y las plantas phyB1 siempre fueron más bajas que las WT. En 
consecuencia, para este rasgo, la hipótesis i) fue rechazada. Sin embargo, la relación entre la 
altura final de las plantas y la densidad de siembra en cultivos de maíz puede ser descrita por 
una función cuadrática, ya que el largo del tallo aumenta o disminuye por debajo y por encima 
de una densidad determinada, respectivamente (Sangoi et al., 2002; Tetio-Kagho y Gardner, 
1988a). A densidades de siembra inferiores al óptimo para la altura, el alargamiento de los 
entrenudos se promueve principalmente por la R/RL, mientras que en densidades superiores al 
óptimo, la elongación de los tallos está limitada por una fuerte restricción de asimilados 
(Maddonni et al., 2002; Rajcan y Swanton, 2001; Uhart y Andrade, 1991). Si las densidades de 
siembra de este trabajo se encontraran por debajo y por encima de la densidad que maximiza 
la altura de estas líneas, sería esperable no detectar grandes cambios en este rasgo y el 
rechazo de la hipótesis i) habría estado condicionado por la eleccion de las densidades 
utilizadas. Las mediciones de la longitud de los entrenudos podrían haber proporcionado 
evidencias más fuertes para esta hipótesis, ya que podrían existir crecimientos compensatorios 
entre los diferentes entrenudos de las plantas (Morrison et al., 1994). Por último, la mutación 
del PhyB1 afectó la altura final de los tallos de phyB1, independientemente de la densidad de 
siembra (es decir, resultó un rasgo constitutivo de este mutante). Esta línea presentó una hoja 
menos por planta respecto a las otras líneas, mostrando que la anulación de la funcionalidad 
del phyB1 produjo un efecto sobre la diferenciación de fitómeros, posiblemente a través de la 
interacción del fitocromo B1 con otros fotorreceptores responsables de la inducción floral, 
como se estableció para Arabidopsis thaliana (Casal, 2012) y maíz (Sawers et al., 2002). 
Sheehan et al. (2007) trabajando con las mismas líneas de esta tesis, reportó una similar altura 
y largo promedio de entrenudos para phyB1 y WT, lo que sugiere un mismo número de 
fitómeros (rasgo no presentado en el mencionado estudio). La discrepancia con los resultados 
de esta tesis puede estar asociada con las diferentes temperaturas exploradas por los cultivos 
en ambas localidades (más altas en Buenos Aires que en Ithaca) durante el período de 
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inducción floral, que al interactuar con la sensibilidad fotoperíodica de cada línea 
(posiblemente mayor en WT que en phyB1) determine o no las diferencias en el número final 
de fitomeros (Kiniry et al., 1983). 
Adicionalmente a lo observado en la altura de las plantas, la línea phyB1 presentó tallos 
más delgados que la WT en ambas densidades de siembra (es decir, otro rasgo constitutivo del 
fenotipo phyB1). El menor diámetro de la línea doble mutante (phyB1-phyB2) reportado por 
Sheehan et al. (2007) a muy baja densidad de siembra sugiere una sinergia de ambos 
fitocromos B sobre el grosor de los tallos. Sin embargo, en aquel trabajo no se analizó la 
respuesta del diámetro de los tallos ante cambios en la densidad de siembra. Los experimentos 
de esta tesis revelan que la línea WT y ambas mutantes afinaron sus tallos en respuesta al 
aumento de la densidad de plantas, lo que sugiere que ambos fitocromos B estuvieron 
involucrados en esta respuesta (es decir, para este rasgo la hipótesis ii) no fue rechazada). Este 
rasgo, muy sensible al aumento de la densidad de siembra en híbridos comerciales de maíz 
(Boomsma et al., 2009), puede ser predisponente del vuelco de las plantas en altas densidades 
de siembra con la consecuente reducción de los rendimientos cosechables (Sangoi et al., 
2002). Aunque en esta tesis se ha demostrado que ambos fitocromos B están involucrados en 
el afinamiento de los tallos, el bloqueo (i.e. nulidad de su función, fenotipo constitutivo de 
evasión) o la sobre-expresión (i.e. mayor sensibilidad del rasgo al estímulo) de estos 
fotorreceptores no parecen ser una opción viable para un mejor comportamiento de la 
resistencia al vuelco en esta especie. Una alternativa podría ser la producción de líneas de maíz 
con sobreexpresión del fitocromo A, que reduce la sensibilidad del crecimiento del tallo al 
R/RL, como se observó en plántulas de Nicotiana tabacum (Casal y Sánchez, 1994). 
Siguiendo con el nivel de órgano, el tamaño de las hojas no fue afectado por la densidad de 
siembra, pero sí se redujo por la mutación de cualquiera de los fitocromos B (i.e. respuesta 
constitutiva de un fenotipo de evasión de sombra; aceptación de la hipótesis i) para este 
rasgo). Reducciones similares en el área foliar fueron reportadas en un mutante PhyB de arróz 
cuando las plantas aisladas se cultivaron en condiciones de alta R/RL (Liu et al., 2012). En el 
presente trabajo, el análisis a nivel de tejido permitió interpretar tanto los efectos de las 
mutaciones sobre el área foliar como los de la densidad de siembra. Así, ambas líneas 
mutantes mostraron un menor número de células por hoja que la línea WT (i.e. redundancia 
de ambos fitocromos sobre la división celular) sin afectar el tamaño de las células, 
determinando cambios en el area final de las hojas. Similarmente, el incremento de la 
densidad de siembra también redujo el número de células en la epidermis de las hojas de las 
tres líneas pero fue compensado por un mayor tamaño celular, lo que resultó para cada 
genotipo en similares áreas foliares en las dos densidades.  
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Estos resultados sugieren que ambos fitocromos B son necesarios para la regulación de la 
división celular del mesófilo de las láminas, y que las mutaciones generan un fenotipo de 
evasión de sombra para este rasgo (aceptación de la hipótesis ii). Sin embargo, ambas 
mutaciones no afectaron la expansión celular, probablemente debido a la independencia en la 
regulación de los procesos de división y expansión celular de las hojas de maíz (Tardieu et al., 
1999). Este hecho se refleja en esta tesis por el compromiso o “trade off” entre el número y el 
tamaño de las células del mesófilo en las plantas cultivadas en densidades contrastantes. 
Coincidentemente, Carabelli et al. (2007) demostraron que las plantas de Arabidopsis thaliana 
irradiadas con baja R/RL disminuyeron la división celular de las láminas foliares. En el modelo 
de regulación para esta especie, PhyB actua sobre la división celular a través de la inhibición de 
auxinas y/o citoquininas (Casal, 2012), hormonas que exhiben una alta actividad en los tejidos 
de división celular de la base de las hojas de maíz (Nelissen et al., 2012). Por el contrario, el 
crecimiento celular se regula por medio de giberelinas que actúan como señal para el inicio de 
este proceso en el tejido de transición de la lámina alejado de la base de las mismas (Nelissen 
et al., 2012). Llamativamente, los mutantes PhyB de arroz han mostrado una menor densidad 
de estomas respecto a la iso-línea WT en ambas caras de la epidermis foliar (Liu et al., 2012). 
Por el contrario, en esta tesis no se encontraron diferencias entre tratamientos en este rasgo, 
lo que sugiere que las líneas mutantes de los fitocromos B tuvieron un potencial de asimilación 
de carbono similar por unidad de área foliar respecto a la WT. La asimilación total por hoja, sin 
embargo, habría estado limitada por el menor tamaño de las láminas (Duncan, 1971). 
Pasando a la escala de planta, uno de los mecanismos del síndrome de evasión de sombra 
que modifica la incidencia de la radiación sobre las hojas es la orientación espacial de estos 
órganos (Maddonni et al., 2002). En el mencionado trabajo, se comprobó que en maíz es una 
respuesta localizada a la irradiancia con baja intensidad de R/RL, lo que sugiere que los PhyB 
estarían implicados en esta respuesta. En esta tesis, las plántulas fueron forzadas a crecer con 
sus primeras hojas orientadas preferentemente en forma perpendicular a la hilera de siembra. 
En baja densidad, esta orientación inicial podría o no verse alterada, mientras que en alta 
densidad la orientación perpendicular a las hilera sería la condición necesaria para reducir la 
interferencia entre las hojas de plantas vecinas (Maddonni et al., 2002). Las líneas WT y phyB2 
exhibieron hojas perpendiculares a la hilera de siembra en ambas densidades. En contraste, la 
phyB1 siempre presentó un menor grado de regulación en este mecanismo. En consecuencia, 
los PhyB presentaron una respuesta diferencial en este rasgo (aceptación de hipótesis ii), y 
PhyB1 estaría implicado en la orientación azimutal de las hojas. Se documentó que la 
orientación azimuthal de las hojas alrededor de espiga tiene un efecto positivo sobre el 
rendimiento de grano de las plantas de maíz (Toler et al., 1999). Por lo tanto, sería promisorio 
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incluir este rasgo secundario en programas de mejoramiento de este cultivo para alta densidad 
de siembra, ya que ha sido reportada variabilidad genotípica en híbridos y líneas endo-criadas 
(Maddonni et al., 2001; Pagano et al., 2007). Sin embargo, a la fecha no ha sido estudiada la 
heredabilidad de este rasgo.  
Resumiendo las diferencias fenotípicas halladas, phyB1 exhibió plantas más bajas, tallos 
más delgados, hojas más pequeñas, un menor número de hojas y una falta de control en la 
orientación azimutal de sus láminas. Por otra parte, las plantas phyB2 sólo presentaron un 
menor tamaño de hojas que las WT (aceptación hipotesis ii, PhyB1 y PhyB2 tienen efectos 
diferenciales sobre los rasgos estudiados). Por lo tanto, la mutación del PhyB1 parecería 
comprometer más la arquitectura de las plantas y su reactividad al estrés por luz que la 
mutación del PhyB2. Sin embargo las plantas de ambas mutaciones,  presentaron un menor 
crecimiento que las WT en baja densidad de siembra pero una biomasa similar en alta 
densidad. Estos resultados indican que los cambios en el crecimiento de las plantas ante 
modificaciones de la densidad de siembra (Andrade et al., 1999) no sólo estarían gobernados 
por la cantidad de luz interceptada por las plantas sino tambien por la calidad de la luz, siendo 
los fitocromos B responsables de estas respuestas.  
Integrando los resultados del área foliar de las plantas al nivel del canopeo, los cultivos de 
ambas líneas mutantes deberían haber alcanzado menores fIRFA máximos. Sin embargo, en 
baja densidad todas las líneas llegaron a una similar captura de luz cerca de la floración 
femenina, posiblemente por los cambios en otros rasgos arquitecturales de planta (por 
ejemplo, el ángulo vertical de las hojas, longitud de la hoja hasta el punto de quiebre, longitud 
de los entrenudos) no medidos en esta tesis y que pueden afectar la relación entre tamaño del 
canopeo y la captura de de luz (Duncan, 1971; Miralles y Slafer, 1997; Pepper et al., 1977). En 
consecuencia, los efectos de las mutaciones de los fitocromos observados a nivel de 
célula/tejido (mesófilo foliar), órgano (área de las láminas) y planta (área foliar), no se 
detectaron a nivel de cultivo al registrar los valores de fIRFA.  Del mismo modo, en alta 
densidad los valores de fIRFA resultaron similares entre líneas, pero superiores a los 
registradas en baja densidad (Andrade et al., 1999; Williams et al., 1968). En consecuencia, 
todas los cultivos de estas líneas deberían presentar una respuesta positiva del crecimiento al 
incremento de la densidad (Gosse et al., 1986; Muchow et al., 1990). En el Exp1, todas las 
líneas alcanzaron las mayores tasas de crecimiento en alta densidad de siembra, sin embargo 
en ambas densidades el crecimiento del cultivo WT resultó superior al del phyB1. Estos 
resultados sugerirían un efecto de la nulidad de PhyB1 sobre la EUR. Cuando la EUR fue 
estimada (Exp2), para las líneas WT y phyB1 se observó una solución de compromiso entre la 
captación de RFA y la EUR, determinando similares tasas de crecimiento y biomasas totales 
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entre densidades (Maddonni y Otegui, 2006). En contraste, la tasa de crecimiento de cultivo de 
phyB2 fue regulada únicamente por la captura de radiación ya que la EUR se mantuvo estable, 
presentando mayores tasas y biomasas en alta densidad. Sería necesario llevar a cabo más 
experimentos para corroborar el papel de PhyB1 y PhyB2 sobre la EUR en densidades de 
siembra contrastes. Mediciones de fotosíntesis a nivel foliar y de cultivo serían necesarias para 
establecer relaciones entre estas variables, el área foliar de las plantas, la densidad de estomas 
y el intercambio de carbono (Boote y Loomis, 1991; Boote y Pickering, 1994; Liu et al., 2012). 
Las diferencias en la tasas de crecimiento de los cultivos alrededor de floración se vieron 
reflejada en la producción de biomasa total. Varios autores han especulado si las respuestas 
fotomorfogénicas en especies cultivadas son un relicto de sus antepasados con un efecto 
perjudicial de la productividad en sistemas cultivados (Ballare et al., 1997; Casal y Ballare, 
2000).  De acuerdo con los resultados registrados en la producción de biomasa del cultivo, 
phyB1 alcanzó los rendimientos de grano más bajos, mientras que phyB2 fue la única línea con 
una respuesta positiva del rendimiento al aumento de la densidad de siembra, alcanzando 
valores similares o mayores que la WT, debido a una mayor proporción de plantas fértiles. En 
consecuencia, este rasgo podría estar asociado con la actividad de PHYB1 en ausencia de 
PHYB2 (es decir, en las formas activas de ambos PHYB, un antagonismo podría afectar la 
fertilidad de la planta en alta densidad de siembra). La línea con la actividad nula de ambos 
PHYB (phyB1-phyB2) no se incluyó en estos experimentos debido a la esterilidad casi completa 
de sus plantas, otro hecho que refuerza la hipótesis de la función de PHYB1 sobre la fertilidad 
de plantas bajo estrés por alta densidad de siembra. La capacidad de una línea de maíz para 
mantener una alta proporción de plantas fértiles en condiciones de cultivo, es una 
característica de gran importancia en el programa de mejoramiento de esta especie para la 
producción de semillas híbridas. D’Andrea et al., (2006) registraron diferencias en la fertilidad 
de plantas entre líneas de maíz en condiciones de baja disponibilidad de N. Además, la 
tolerancia al estrés por densidad en los híbridos modernos de maíz está determinada en parte 
por la alta proporción de plantas fértiles bajo estreses abióticos (Luque et al., 2006). Sería 
interesante realizar estudios más detallados sobre los mecanismos que subyacen en la 
determinación de la fertilidad de las plantas de maíz basados en el comportamiento de la línea 
mutante phyB2 bajo estrés por alta densidad. 
 
2.5. Conclusiones 
En este capítulo se analizó el rol de los PhyB en cultivos de maíz bajo dos densidades de 
siembra contrastantes, a través de diferentes niveles de organización como célula/tejido, 
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órgano, individuo y cultivo. Esta aproximación resulta particularmente importante para evitar 
las conclusiones erroneas que se originan cuando se trata de integrar los resultados de un nivel 
de análisis en el nivel inmediato superior así como cuando se extrapolan los resultados de 
condiciones controladas al entorno real del campo (Passioura y Angus, 2010). A nivel de 
planta, se obtuvieron fuertes evidencias de que la altura, el diámetro de los tallos, el tamaño y 
número de hojas y la orientación espacial de las hojas fueron regulados por el Phy1 y sólo el 
tamaño de las hojas fue también regulado por PhyB2. El origen del menor tamaño de las hojas 
de las dos líneas mutantes se esclareció a nivel de tejido, demostrando que ambos fitocromos 
están implicados en la división celular de la epidermis de las láminas foliares, pero no en la 
expansión de estas células. A nivel de planta, se esclareció que ambos phyB regulan el 
crecimiento a través de la percepción de la calidad de la luz que perciben.  A nivel de canopeo, 
los efectos de las mutaciones sobre la superficie foliar no se reflejaron en cambios en la 
captura de luz máxima respecto a la línea WT. El crecimiento de los cultivos, la producción de 
biomasa y el rendimiento de grano, sin embargo, se vió afectado por ambas mutaciones de 
fitocromo B, con una penalidad mayor cuando las plantas tuvieron anulada la actividad de 
PHYB1 (i.e. phyB1) y con un mayor rendimiento de phyB2 en alta densidad de siembra por 
mayor fertilidad de las plantas. 
En el capítulo siguiente se analizará como operan los rasgos arquitecturales de las plantas 
de cada isolinea en la variabilidad poblacional del crecimiento en monoculturas y en la 
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En el capítulo anterior se describió el efecto de la ausencia de los fitocromos B1 y B2 sobre 
la respuesta de los rasgos arquitecturales de planta involucrados en el síndrome de evasión de 
sombra y su implicancia sobre el crecimiento individual de las plantas. La línea phyB1 presentó 
una menor área foliar que la WT debido a un menor número y tamaño de sus hojas, tallos más 
cortos y finos, y una falta de control en la orientación azimutal del área foliar. Las plantas de la 
línea phyB2 sólo se diferenciaron de las WT en el menor tamaño de las hojas. Como 
consecuencia, en baja densidad de siembra, ambas mutantes presentaron una menor tasa de 
crecimiento que las WT, pero esta última exhibió la mayor reducción de su crecimiento en 
respuesta al estrés por luz. Dado que los fitocromos promueven cambios morfológicos en las 
plantas que pueden modificar su habilidad por la captura de luz (Ballare et al., 1997), resta aún 
conocer de qué manera plantas de cada iso-línea  compiten entre sí en condiciones de cultivo 
(i.e. en mono-culturas) y como lo hacen en cultivos mixtos (i.e. poli-culturas).  
El análisis de la variabilidad poblacional del crecimiento de las plantas de una comunidad, 
es utilizado como indicador del grado de competencia entre individuos de esa población 
(Edmeades y Daynard, 1979). En maíz, el incremento de la variabilidad poblacional puede 
resultar en una penalidad en el rendimiento del cultivo (Andrade y Abbate, 2005; Tollenaar y 
Wu, 1999). Este fenómeno se origina por la relación curvi-lineal entre el número de granos por 
planta y la tasa de crecimiento de las plantas durante el período crítico (Andrade et al., 1999; 
Tollenaar y Aguilera, 1992). Como consecuencia de la competencia asimétrica por luz, las 
plantas más suprimidas del stand pueden exhibir alrededor de floración tasas de crecimiento 
muy cercanas al umbral de esterilidad, y su baja o nula fijación de granos puede no ser 
compensada por la mayor granazón de las plantas dominantes (Maddonni y Otegui, 2006; 
Pagano et al., 2007b). Por lo tanto, para sostener el rendimiento del cultivo sería necesario 
reducir la variabilidad del crecimiento de las plantas especialmente alrededor de floración. 
Probablemente comunidades de plantas con distintos estados activos de los fitocromos B 
puedan asistir en este objetivo. En este capítulo se postula que i) las plantas mutantes de 
fitocromos B en mono-culturas presentan una menor variabilidad poblacional del crecimiento 
que las WT,  especialmente en alta presión de competencia (i.e. alta densidad de siembra) y ii) 
en poli-culturas las plantas WT presentarán distinta habilidad competitiva respecto las líneas 
mutantes de fitocromos B, determinando penalidades sobre el rendimiento del cultivo en alta 





3.2. Materiales y métodos 
3.2.1. Diseño experimental 
Para poner a prueba las hipótesis, se analizaron las variables de planta descritas en el 
capítulo 2 tanto en mono-culturas (ver detalles de medición y diseño experimental en el 
capítulo 2) como en poli-culturas (ver 3.2.2).  
3.2.2. Mediciones 
A partir de V3 y hasta R3, se estimó semanalmente la biomasa individual de todas las plantas 
etiquetadas por medio de los modelos alométricos detallados en el capítulo 2. También se 
cuantificó el área foliar en R1 y la tasa de crecimiento de las plantas alrededor del período 
crítico. En R6 se cosecharon las espigas y se obtuvo el rendimiento por planta y por unidad de 
superficie. Como cada planta estuvo individualizada dentro de la poli-cultura, fue posible 
calcular todos estos rasgos para cada genotipo de las mezclas.  
3.2.3 Estimación de la variabilidad poblacional en mono-culturas y comportamiento de las iso-
líneas en  poli-culturas 
Numerosos autores han puesto el foco de sus trabajos en entender la competencia entre 
individuos en un stand de plantas genéticamente homogéneo a través de su descripción y 
cuantificación. Como el grado de des-igualdad es un proceso dinámico y poblacional (i.e. no es 
un atributo de una planta sino del cultivo y no refleja un estado final sino un proceso) distintas 
aproximaciones han sido desarrolladas, cada una con sus limitaciones (Edmeades y Daynard, 
1979; Vega y Sadras, 2003; Weiner y Thomas, 1986). Tal es así que el coeficiente de variación 
(CV, desvió estándar sobre la media) se condiciona por la magnitud del denominador, la 
descripción de las curvas poblacionales (curtosis y asimetría) no contempla la magnitud del 
valor más frecuente (media) y el coeficiente de GINI describe muy bien el tamaño de 
desigualdad pero no puede ser sometido a test de hipótesis. En este trabajo el CV fue utilizado 
como descriptor del grado de variabilidad entre plantas ya que no presentó divergencia con el 
Coeficiente de GINI (análisis preliminares presentaron similares tendencias, datos no 
mostrados) y puede ser sometido a test de hipótesis mediante el análisis de varianza (ANOVA). 
Por otro lado, a través del seguimiento de la biomasa individual de cada genotipo se pudo 
establecer su habilidad competitiva en las mezclas. Para evaluar el comportamiento de los 
componentes en las poli-culturas se utilizó el equivalente de uso de la tierra (LER del inglés 
Land Equivalent Ratio) (Fukai, 1993; Monzon et al., 2014). Este coeficiente se construye a partir 
de la sumatoria de los rendimientos relativos (RR) de cada componente de una poli-cultura 
(ecuaciones 3.1 y 3.2).  




LER= RRij + RRji          (3.1) 
RRij=Rij/Rii y RRji= Rji/Rjj        (3.2)  
 
donde RRij es el rendimiento relativo del componente i en la mezcla con el componente j, RRii 
es el rendimiento del componente i cuando crece puro.  
 
 En el caso de las poli-culturas de dos genotipos, si ambos integrantes experimentan 
igual intensidad de competencia en la mono-cultura que en la poli-cultura (i.e. su rendimiento 
por planta resulta similar en ambas culturas), los RR son cercanos a 0.5 (ya que en el RR de 
cada componente es proporcional a su participación en la mezcla) y el LER resulta cercano a 1. 
Por el contrario, cuando existe interacción entre los componentes, si el LER es >1 refleja a) un 
mejor comportamiento de ambos genotipos en la poli-cultura (i.e. interacción positiva), b) un 
mejor comportamiento de un genotipo en la poli-cultura que en la mono-cultura y otro con 
similar comportamiento en ambas culturas, o c) un componente se beneficia en la poli-cultura 
y el otro se ve muy perjudicado (i.e. competencia). 
 
3.2.4. Análisis de datos 
Para analizar la variabilidad poblacional de la biomasa de las plantas (hipótesis i) de cada 
mono-cultura, se realizó un ANOVA de los CV de biomasa en los distintos momentos de 
muestreo, considerando como factor principal la densidad de siembra y sub-factor al genotipo 
(WT, phyB1 o  phyB2). Para analizar las diferencias de los distintos rasgos (biomasa individual, 
altura final del tallo, área foliar total y tasa de crecimiento en el período crítico) entre los 
genotipos en las poli-culturas (segunda hipótesis, habilidad competitiva) se utilizó también un 
ANOVA considerando a la densidad como efecto principal, y a cada genotipo que involucró la 
respectiva poli-cultura como sub-factor (e.g. para la poli-cultura WT/phyB1, el efecto principal 
fue la densidad –alta y baja- y el sub-factor fue el genotipo –WT y phyB1-). 
Cuando se analizaron los rendimientos de todas las culturas (i.e. mono y poli-culturas) el 
factor principal fue la densidad y la cultura el sub-factor (WT, phyB1, phyB2, WT/phyB1, 





3.3.1. Variabilidad poblacional de la biomasa de las plantas en mono-culturas 
Los efectos de la densidad poblacional y el genotipo sobre la biomasa promedio de las 
plantas en mono-culturas ya fueron presentados en el Capítulo 2 (Fig. 2.3). En las WT, ante el 
incremento de la densidad de siembra, la disminución de la biomasa y los mayores valores de 
DS (datos no mostrados) se vieron reflejados en mayores CV (Fig. 3.1 A y D), principalmente 
desde R1 (p: 0.0225 y p: 0.064 para Exp.1 y Exp.2, respectivamente) hasta el final del ciclo. Por 
el contrario la mono-cultura phyB1 (Fig 3.1B y E) y la phyB2 (Fig. 3.1C y F) presentaron bajos 
valores de CV a lo largo del ciclo tanto en baja densidad como en alta densidad de siembra 
(sólo la mono-cultura del phyB1 en baja densidad de ambos Exp. presentó un mayor CV a los 
750 °Cd y la del phyB2 en alta densidad en R1 del Exp. 1), debido a disminuciones similares de 
la biomasa y ligeros cambios del DS. Estas respuestas ponen de manifiesto que el estado activo 
de ambos fitocromos resulta funcional para incrementar la variabilidad poblacional de la 





Figura 3.1. Evolución temporal del CV de la biomasa de las plantas en mono-culturas de WT, A) 
y D); phyB1, B) y E) y phyB2 C) y F) durante las campañas 2009-10 (Exp1.) y 2011-12 (Exp2). 
Círculos negros indican mono-culturas en baja densidad de siembra (9 pl.m-2) y círculos 
blancos, mono-culturas en alta densidad de siembra (30 pl.m-2). Las barras indican el error 
estándar entre repeticiones y los *  las diferencias significativas (*, p<0.05 test de Tukey) entre 
densidades para cada fecha de medición. Las flechas  señalan el tiempo de floración femenina 
de cada mono-cultura. 
 
3.3.2. Crecimiento de cada genotipo en poli-culturas 
En la poli-cultura WT/phyB1 de ambos experimentos, la densidad de siembra no afectó el 
crecimiento de ambos genotipos durante la etapa previa a floración, presentando la línea WT 
similares valores de biomasa que la phyB1 (Fig. 3.2 y 3.3). A partir de floración ( Exp.2) y 
durante la post-floración (Exp.1 y 2) ambas líneas redujeron su crecimiento en alta densidad 
(p: 0.004 en Exp.1 y p: 0.028 Exp.2) alcanzando la WT una mayor biomasa final (p: 0.01 y p: 


































































Figura 3.2. Experimento 1, evolución de la biomasa de las plantas de la línea endo-criada 
France 2 en su versión WT (círculos negros), phyB1 (círculos blancos) y phyB2 (círculos grises) 
creciendo en poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja 
(primer columna de gráficos) y alta densidad de siembra (segunda columna). Las flechas 
indican momento de floración, las barras en cada punto incidan el error estándar, y los * el 
efecto simple de la densidad de siembra. Letras minúsculas permiten comparar los efectos 
simples del genotipo y las letras mayúsculas la interacción entre densidades y genotipos 
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Figura 3.3. Experimento 2, evolución de la biomasa de las plantas de la línea endo-criada 
France 2 en su versión WT (círculos negros), phyB1 (círculos blancos) y phyB2 (círculos grises) 
creciendo en poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja 
(primer columna de gráficos) y alta densidad de siembra (segunda columna). Las flechas 
indican momento de floración, las barras en cada punto incidan el error estándar, y los * el 
efecto simple de la densidad de siembra. Letras minúsculas permiten comparar los efectos 
simples del genotipo y las letras mayúsculas la interacción entre densidades y genotipos 
(p<0.05, test de Tukey). 
 
Cuando se cultivó a la línea WT con la phyB2, ambos genotipos en el Exp.1 no redujeron su 
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el contrario en el Exp2. (Fig. 3.3), la WT presentó un mayor crecimiento que la PhyB2 desde 
etapas tempranas (V5, 350ºCd, p: 0.001) tanto en alta como en baja densidad de siembra, 
detectándose también tempranamente el efecto de la densidad de siembra (p: 0.013).   
Las líneas mutantes en poli-cultura no disminuyeron su crecimiento en respuesta a la 
densidad en el Exp.1 y sólo la biomasa a madurez fisiológica de la phyB2 superó a la de phyB1 
(Fig. 3.2,) en baja densidad de siembra (p: 0.032). En el Exp. 2, ambas líneas presentaron 
similares valores de biomasa, reduciendo su crecimiento en respuesta al incremento de la 
densidad (p: 0.058) en la etapa post-floración (Fig. 3.3).   
Finalmente, en la poli-cultura con las tres líneas, el incremento de la densidad de siembra 
redujo el crecimiento de las plantas en post-floración (p: 0.029 y p: 0.036 para Exp.1 y 2, 
respectivamente), sin diferenciarse los genotipos en su biomasa en el Exp.1 (Fig. 3.2). En el 
Exp.2, las mayores variaciones de biomasa entre densidades las exhibieron las líneas mutantes 
(Fig. 3.3). Así en madurez fisiológica presentaron mayor biomasa que la WT en baja densidad 
(p: 0.002), mientras que en alta densidad resultaron similares.  
 
3.3.3. Altura y área foliar 
Las diferencias genotípicas en el crecimiento individual de cada planta fueron coincidentes 
con lo observado en el largo de los tallos y el área foliar de las plantas en R1 (Tabla 3.1A, B). En 
los dos experimentos, cuando las plantas WT crecieron con las phyB1 resultaron entre un 9 % 
(baja densidad) y un 10% (alta densidad) más altas. También presentaron mayor área foliar 
tanto en baja (32% superior) como en alta (24% superior) densidad de siembra. De la misma 
manera las WT cultivadas con las phyB2 presentaron tallos más altos especialmente en alta 
densidad (2.5% y 14% superior en baja y alta densidad de siembra, respectivamente) y mayor 
área foliar en ambas densidades (27% y 22% superior en baja y alta densidad de siembra, 
respectivamente).  
En el inter-cultivo phyB1/phyB2 no se detectaron diferencias significativas en la altura de 
las mutantes en ambos experimentos (Tabla 3.1A, B), en tanto que el área foliar sólo resultó 





Experimento Densidad Poli-cultura Genotipo Área foliar (cm-2)   p-valor Altura de tallo (cm)  p-valor 
1 Baja WT/phyB1 WT 1291,59 0,073 74,6 0,049 






WT/phyB2 WT 1315,65 0,066 72,8 0,09 






phyB1/phyB2 phyB1 904,97 0,068 83,8 ns 






WT/phyB1/phyB2 WT 1200,85 ns 70,0 ns 











Alta WT/phyB1 WT 935,87 0,073 84,8 0,049 






WT/phyB2 WT 941,06 0,066 91,1 0,09 






phyB1/phyB2 phyB1 866,08 0,068 73,4 ns 






WT/phyB1/phyB2 WT 1194,20 ns 77,5 ns 









 Tabla 3.1. A. Área foliar por planta (cm -2) y altura de tallos (cm) en floración para la línea France 2 (WT) y sus respectivos mutantes de fitocromo 
B, (phyB1 y phyB2) cultivados en policulturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja y alta densidad de siembra en la 




Experimento Densidad Poli-cultura Genotipo Área foliar (cm-2) p-valor Altura de tallo (cm) p-valor 
2 Baja WT/phyB1 WT 1414,69 0,01 88,8 0,029 






WT/phyB2 WT 1376,01 0,002 88,8 0,001 






phyB1/phyB2 phyB1 1070,99 ns 82,1 ns 






WT/phyB1/phyB2 WT 1388,13 0,026 89,4 0,017 











Alta WT/phyB1 WT 1256,68 0,01 92,5 0,029 






WT/phyB2 WT 1040,74 0,002 92,5 0,001 






phyB1/phyB2 phyB1 966,88 ns 85,9 ns 






WT/phyB1/phyB2 WT 1229,3 0,026 97,3 0,017 










Tabla 3.1.B. Área foliar por planta (cm -2) y altura de tallos (cm) en floración para la línea France 2 (WT) y sus respectivos mutantes de fitocromo 
B, (phyB1 y phyB2) cultivados en poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja y alta densidad de siembra en la 
campaña 2011/12 (experimento 2). El p-valor, indica diferencias significativas del efecto simple del genotipo dentro de cada poli-cultura.  
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Por último en el inter-cultivo con los tres genotipos del Exp.2 las WT alcanzaron una mayor 
altura de tallos (ca. 17%) y mayor área foliar (ca. 37%) que las mutantes en las dos densidades 
de siembra (Tabla 3.1.A ,B).  
Resumiendo, la mayor altura y área foliar de las WT creciendo con las mutantes se vieron 
en general reflejadas en el mayor crecimiento de las plantas observado en etapas avanzadas 
del ciclo (pos-floración en el Exp.1, Fig.3.2 y desde floración en el Exp.2, Fig.3.3). 
 
3.3.4. Tasa de crecimiento alrededor de floración de las plantas de cada genotipo en las poli-
culturas 
En general, durante los dos experimentos las tasas de crecimiento por planta durante el 
período crítico de todos los genotipos en poli-culturas se vieron reducidas significativamente 
por el aumento en la densidad de siembra (Figs. 3.4 y 3.5). Sólo en la poli-cultura phyB1/phyB2 
del Exp.1 las diferencias no resultaron significativas. En ambas densidades y experimentos la 
línea WT presentó mayores tasas de crecimiento que la phyB1 (WT/phyB1; p: 0.001 y p: 0.09 
para Exp.1 y 2, respectivamente) y la phyB2 (WT/phyB2) aunque en esta última poli-cultura las 
diferencias resultaron significativas (p: 0.045) en el Exp1.  
En la poli-cultura de ambas mutantes (phyb1/phyB2) del Exp.1, phyB2 alcanzó las mayores 
tasas de crecimiento (p: 0.055; Fig. 3.4), mientras que en el Exp.2 no se detectaron diferencias 
significativas (Fig. 3.5). En la poli-cultura donde crecieron las tres líneas (WT/phyB1/phyB2) la 





Figura 3.4. Experimento 1; tasa de crecimiento de las plantas durante el período crítico (±15 
días a floración) de la línea endo-criada France  2, (WT, columnas negras) y sus respectivos 
mutantes de fitocromo B, phyB1 (columnas blancas) y phyB2 (columnas grises) creciendo en 
poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja (primer 
columna de gráficos) y alta densidad de siembra (segunda columna). Las barras en cada 
columna incidan el error estándar, los * el efecto simple de la densidad de siembra y las letras 






































































Figura 3.5. Experimento 2; tasa de crecimiento de las plantas durante el período crítico (±15 
días a floración) de la línea endo-criada France  2, (WT, columnas negras) y sus respectivos 
mutantes de fitocromo B, phyB1 (columnas blancas) y phyB2 (columnas grises) creciendo en 
poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en baja (primer 
columna de gráficos) y alta densidad de siembra (segunda columna). Las barras en cada 
columna incidan el error estándar, los * el efecto simple de la densidad de siembra y las letras 







































































3.3.5. Rendimiento por unidad de superficie de poli-culturas vs. mono-culturas, contribución al 
rendimiento de cada genotipo en las poli-culturas y LER 
Durante el Exp.1., se detectó una interacción significativa cultura x densidad de siembra (p: 
0.08) sobre el rendimiento por unidad de superficie (Fig.3.6; Exp.1). Sólo la mono-cultura 
phyB2 y las poli-culturas WT/phyB1, WT/phyB2 y phyB1/phyB2 incrementaron su rendimiento 
en respuesta a la mayor densidad de siembra, alcanzando mayores rendimientos que las 
mono-culturas de WT y phyB1. En el Exp.2, ninguna cultura incrementó su rendimiento en 
respuesta a la densidad de siembra, y entre las mono-culturas la phyB1 alcanzó los menores 
rendimientos (Fig. 3.6; Exp.2). Cuando phyB1 fue cultivada junto con phyB2 (phyB1/phyB2) o 
con WT y phyB2 (WT/phyB1/phyB2) el rendimiento resultó superior a su mono-cultura. La alta 
variabilidad entre parcelas principales no permitió detectar el efecto positivo de la presencia 
de phyB2 en el rendimiento de las poli-culturas en alta densidad de siembra con respecto a la 
mono-cultura WT.     
 
Figura 3.6. Rendimiento (g m-2) para las mono-culturas (WT, phyB1, phyB2) y poli-culturas 
(WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2) en las campañas 2009-10 (Exp. 1) y 
2011-12 (Exp.2) creciendo en baja (columnas rayadas) y alta densidad de siembra (columnas 
blancas). Las barras en cada columna indican el error estándar de las medias, las letras 
minúsculas el efecto simple de la cultura (C) y las mayúsculas el efecto de la interacción entre 
la cultura y la densidad de siembra (D) (Test LSD Fisher 5%). Se adjunta la significancia de cada 
factor y de la interacción entre factores. 
 
El rendimiento promedio de los individuos de cada genotipo identificado en cada poli-
cultura afectado por su proporción según la densidad de siembra, permitió cuantificar su 














































































































Figura 3.7: Rendimiento (g m-2) de las poli-culturas (WT/phyB1, WT/phyB2, phyB1/phyB2 y 
WT/phyB1/phyB2) de la línea endo-criada France  2, (WT, columnas negras) y sus respectivos 
mutantes de fitocromo B (phyB1, columnas blancas y phyB2, columnas grises) en baja 
(columnas de la izquierda) y alta densidad de siembra (columnas de la derecha) para las 
campañas 2009-10 (Exp.1) y 2011-12 (Exp.2). Barras en cada columna indican error estándar. 
Letras minúsculas indican, efecto simple del genotipo (G) y mayúsculas la interacción entre la 











































































































En la poli-cultura WT/phyB1 de ambos experimentos y en baja densidad de siembra, ambos 
genotipos contribuyeron por igual al rendimiento de la mezcla. Por el contrario en alta 
densidad, el rendimiento de WT fue significativamente mayor al de phyB1 (p: 0.010 y 0.050, 
para Exp.1 y Exp.2, respectivamente), mostrando congruencia con su mayor biomasa individual 
(Figs. 3.2 y 3.3). En la poli-cultura WT/phyB2 del Exp.1 ambos genotipos en ambas densidades, 
contribuyeron por igual al rendimiento por unidad de superficie, mientras que en el Exp. 2 el 
rendimiento de la WT resultó superior al de la phyB2 (p: 0.010) en alta densidad, coincidiendo 
con su mayor crecimiento individual (Figs. 3.2 y 3.3). Cuando phyB1 y phyB2 crecieron juntas 
(phyB1/phyB2) durante el Exp.1, el rendimiento de phyB2 fue significativamente mayor al de 
phyB1 (p: 0.001) tanto en baja como en alta densidad de siembra, mientras que en el Exp.2 no 
hubo diferencias significativas entre los componentes. Por último en la poli-cultura 
WT/phyB1/phyB2 del Exp.1, los tres genotipos contribuyeron por igual al rendimiento en 
ambas densidades, mientras que en el Exp. 2 WT y phyB1 rindieron significativamente más que 
phyB2 en las dos densidades de siembra (p: 0.005). 
La evaluación del rendimiento de las componentes en poli-culturas con respecto a las 
mono-culturas (cálculo del LER) permitió esclarecer si plantas con mayor o menor habilidad 
competitiva creciendo conjuntamente representó una ventaja o no respecto a cultivos 
compuestos por plantas con igual habilidad competitiva (Fig. 3.7). En baja densidad, es decir 
con casi nula competencia intra-específica, tanto en el Exp.1 como en el Exp.2 los valores de 
LER fueron cercanos a 1. Es decir, que el rendimiento de cada genotipo en la poli-cultura 
resultó proporcional a su participación en la mezcla. En alta densidad de siembra (situación de 
alta competencia) la estación de crecimiento de cada experimento condicionó la respuesta del 
LER de las poli-culturas. En el Exp.1 con una estación de crecimiento más corta (fecha de 
siembra de mediados de Enero) y con individuos de menor biomasa individual (Fig. 3.2), las 
poli-culturas WT/phyB1, WT/phyB2 y phyB1/phyB2 presentaron LER mayores a 1 (Fig.3.7). Para 
la poli-cultura WT/phyB1, este incremento del LER fue por aumento en el RR de WT y por una 
disminución del RR de phyB1 (caso c, ver materiales y métodos). En el caso de WT/phyB2 
también hubo un aumento del RR de WT mientras que el RR de phyB2 no disminuyó (≈0.5, 
caso b). En la poli-cultura phyB1/phyB2 el aumento del LER fue por un aumento del RR de 
phyB1 (≈0.8) en tanto que el RR phyB2 no se modificó (≈0.5, caso c). 
En el Exp.2, la estación de crecimiento fue más prolongada (fecha de siembra de mediados 
de Noviembre) y los individuos presentaron mayor biomasa individual (Fig. 3.3). En la alta 
densidad de siembra solo las poli-culturas phyB1/phyB2 y WT/phyB1/phyB2 incrementaron su 
LER (1.53 y 1.46, respectivamente) a través de un RR>0.5 del phyB1 y un RR <0.5 del phyB2 
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La estructura rectangular de siembra de un cultivo de maíz (i.e. plantas creciendo muy 
próximas en la hilera de siembra, pero distanciadas a 50-70cm de aquellas en las hileras 
contiguas) genera un ambiente heterogéneo en la cantidad y calidad de luz dentro del 
canopeo (Maddonni et al., 2002). Como consecuencia, las plantas reciben mayores 
proporciones de R desde el entresurco y altas reflexiones de RL de sus vecinas más próximas 
en la misma hilera (ver Capítulo 2). Estas variaciones en la calidad de luz son percibidas por las 
plantas como señales tempranas de la presencia de sus vecinas (Smith et al., 1990) y se ha 
especulado que los individuos dominantes de un canopeo de maíz son más sensitivos a esta 
señal (Maddonni y Otegui, 2004; Maddonni y Otegui, 2006).  
Coincidentemente, las mediciones del crecimiento de las plantas de cada uno de los 
genotipos en mono-culturas en baja y alta densidad de siembra, dan fuertes evidencias de que 
ambos fitocromos B regulan la variabilidad poblacional originada por la competencia 
asimétrica del estrés por luz. La similar variabilidad poblacional (semejantes CV de las 
biomasas) de las mono-culturas phyB1 y phyB2 para densidades de siembra altamente 
contrastantes da sustento a esta afirmación. Por otro lado, en etapas tempranas del Exp.1 
(condición de año más restrictiva para el crecimiento), los CVs de este rasgo tanto de las 
mono-culturas WT como de las phyB1 y phyB2 no mostraron incrementos previos a encañazón 
(Maddonni y Otegui, 2004; Pagano y Maddonni, 2007), mientras que los CVs de todos los 
genotipos del Exp.2 (condición de año menos restrictiva para el crecimiento) exhibieron el 
mismo incremento temprano descrito en híbridos comerciales de maíz (Maddonni y Otegui, 
2004; Pagano y Maddonni, 2007). Es decir, aunque no existen evidencias para rechazar la 
hipótesis 1 (las mutaciones de los fitocromos B reducen la variabilidad poblacional del cultivo), 
ambos fitocromos parecerían tener un rol en el establecimiento temprano de jerarquías de 
plantas, siendo esta respuesta dependiente del tamaño de las plantas.      
Adicionalmente en este capítulo se analizaron los posibles cambios en la habilidad 
competitiva de las plantas asociados a la distinta arquitectura de las mutantes respecto a las 
WT (ver Cap. 2). Para ello se sembraron poli-culturas con la misma proporción de plantas WT y 
sus mutantes (WT/phyB1; WT/phyB2; WT/phyB1/phyB2) y entre ambas mutantes 
(phyB1/phyB2). En las poli-culturas de las líneas mutantes con su iso-línea con fitocromos 
activos (WT/phyB1 y WT/phyB2), phyB1 resultó menos hábil competidora que WT en la 
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captura de luz, ya que presentó una menor altura de tallo y menor área foliar, repercutiendo 
en su crecimiento y biomasa final. Similarmente, durante el Exp. 2 las plantas phyB2 resultaron 
suprimidas (menor crecimiento y biomasa) por las WT, debido a su menor altura y área foliar. 
En consecuencia, ambas líneas en poli-cultura con la WT resultaron menos hábiles 
competidoras en la captura de luz, mientras que cuando se cultivaron conjuntamente 
(phyB1/phyB2) presentaron un similar comportamiento (i.e. igual biomasa individual y altura 
de tallos) en el Exp1 o phyB1 una mayor habilidad competitiva que phyB2 en el Exp.2. 
Finalmente en la poli-cultura con los 3 genotipos, WT presentó mayor habilidad competitiva 
que las mutantes en alta densidad de siembra. Si bien existen varios antecedentes del impacto 
del tamaño de un individuo en una comunidad o población sobre la determinación de 
asimetrías en la competencia por luz (Schwinning, 1996; Vega y Sadras, 2003), los resultados 
de este capítulo ponen en evidencia que las mutaciones de los fitocromos B afectan la 
competencia intra-especifica en canopeos de individuos con similar fondo génico (iso-líneas) a 
través de su impacto sobre la arquitectura de las plantas. Es decir que la primer parte de la 
hipótesis 2 (en poli-culturas las plantas WT resultarán más hábiles competidoras que las 
mutantes de fitocromos B) tampoco es rechazada, sugiriendo además que ambos PhyB regulan 
la habilidad competitiva por luz de las plantas de maíz en condiciones de cultivo.  
La segunda parte de la hipótesis 2, planteaba que las diferentes tasas de crecimiento de los 
distintos componentes de las poli-culturas durante el período crítico para la fijación de granos, 
podrían generar penalidades en el rendimiento del lote, debido a la relación curvi-lineal entre 
la tasa de crecimiento y el número de granos por planta (Andrade y Abbate, 2005). Sin 
embargo, estas penalidades no se registraron, ya que en el Exp.1 en alta densidad de siembra 
(i.e. alta presión de competencia), las poli-culturas WT/phyB1, WT/phyB2 y phyB1/phyB2 
alcanzaron mayores niveles de rendimiento que la mono-cultura WT. En el Exp.2 se observó 
una tendencia similar la cual no resultó significativa debido a la alta variabilidad entre parcelas 
principales. Consecuentemente, si bien la diferencia entre experimentos no permite afirmar 
que el cultivo mixto de WT con sus mutantes repercuta positivamente sobre el rendimiento, la 
información obtenida si permite rechazar la segunda parte de la hipótesis 2, ya que ninguna de 
las poli-culturas en los dos experimentos alcanzaron menores rendimientos con respecto a la 
mono-cultura WT, i.e. la ausencia de fitocromos activos no significó una penalidad en el 
rendimiento (Boccalandro et al., 2003).  
Para visualizar la contribución de cada componente de las poli-culturas al rendimiento del 
lote, se analizaron los rendimientos individuales de cada genotipo en la mezcla (Fig. 3.9). En 
alta densidad de siembra el componente más competitivo de las mezclas (i.e. WT) produjo un 
mayor rendimiento que los menos hábiles competidores (i.e. phyB1 y phyB2). Para esclarecer 
66 
 
las relaciones funcionales entre estos componentes, se estimaron los RR de cada genotipo en 
las poli-culturas respecto a su par en mono-cultura, resumiéndolos en el valor de LER (Snaydon 
y Satorre, 1989). En la Fig. 3.8 se representan los resultados de las poli-culturas, las líneas 
rectas unen RR de igual magnitud. Si los valores de RR de una poli-cultura resultan en un LER 
cercano a 1, ambos componentes en la mezcla experimentaron “competencia perfecta” ya que 
el incremento del RR del genotipo más hábil competidor, produjo una disminución 
proporcional en el RR del otro genotipo de menor habilidad competitiva. Por el contrario, si el 
LER de una poli-cultura se ubica por encima de la línea de 1, ambos componentes mantuvieron 
una relación funcional de “complementariedad”, principal relación de interés en los inter-
cultivos (Fukai, 1993; Snaydon y Satorre, 1989). Cabe aclarar que éste análisis bi-variado no 
contempla más de dos componentes, es decir que la poli-cultura (WT/phyB1/phyB2) no fue 
incluida.  
En ambos experimentos y en baja densidad de siembra, los LERs de WT/phyB1 y WT/phyB2 
se ubicaron cercanos a la línea de competencia perfecta con valores de RR cercanos a 0.5 en 
ambos componentes. Consecuentemente, en estas poli-culturas no hubo ganancia o pérdida 
relativa de sus componentes al pasar de la mono-cultura a la poli-cultura debido a la baja 
intensidad de competencia (i.e., no se puso de manifiesto la distinta habilidad competitiva de 
cada genotipo). Los LER y RR de phyB1/phyB2 del Exp1 en baja densidad presentaron una 
tendencia similar, mientras que en el Exp. 2 phyB1 alcanzó un mayor RR que phyB2, aunque los 
datos de phyB1 presentaron gran variabilidad entre repeticiones. En alta densidad de siembra, 
las relaciones funcionales dependieron de la estación de crecimiento (efecto del ambiente 
sobre las relaciones funcionales). En el Exp.1 con una estación más restrictiva e individuos más 
pequeños, las poli-culturas WT/phyB1 y WT/phyB2 evidenciaron una complementariedad de 
recursos, con RR cercanos a 1 en la línea WT (Ver en Figura 3.8, que ambos puntos, O y Δ,  se 
ubican cercanos a 1 en el eje Y) y RR ca. 0.5 en las líneas mutantes (ver los puntos O y Δ cerca 
del 0.5 en el eje X). En éste experimento, la situación de la mezcla del WT con los mutantes 
resulto beneficiosa (LERs 1.48 y 1.42, para WT/phyB1 y WT/phyB2; respectivamente), 
sugiriendo que los requerimientos de recursos de ambos componentes (nichos ecológicos) 
fueron los suficientemente diferentes (i.e. principio de producción competitiva; Vandermeer, 
1989). Similarmente, en la poli-cultura phyB1/phyB2 el componente más beneficiado fue el 
phyB1 (RR cercano a 1), sin manifestar grandes cambios el phyB2 entre mono y poli-culturas 
(RR cercano a 0.5), determinando un mayor LER de la mezcla (LER = 1.33).  
En el segundo experimento, con una estación de crecimiento más prolongada e individuos 
de mayor tamaño, en alta densidad de siembra la presión de competencia por los recursos 
determinó que las relaciones funcionales establecidas en las poli-culturas sean en casi todos 
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los casos de competencia perfecta (i.e. LER cercanos a 1). Sólo para la poli-cultura WT/phyB1 el 
LER resultó menor a 1, por una penalidad en el RR de phyB1. 
 
Figura 3.8. Rendimientos relativos de los genotipos WT, phyB1 y phyB2 en las poli-culturas 
WT/phyB1 (O), WT/phyB2 (Δ) y phyB1/phyB2 (◊), en baja (primera columna) y alta (segunda 
columna) densidad de siembra para las campañas 2009-10 (símbolos blancos) y 2011-12 
(símbolos grises). Para las poli-culturas WT/phyB1 y WT/phyB2, WT se graficó en el eje Y y para 
las poli-culturas phyB1/phyB2, phyB2 en el eje Y y phyB1 en el X. 
 
Resumiendo, los valores de LER obtenidos sugieren que cuando la presión competencia es 
baja (Exp. 1) y en alta densidad de siembra, las poli-culturas WT/phyB1, WT/phyB2 y 
phyB1/phyB2 resultaron más beneficiosas (LERs>1) en términos de rendimiento (principio de 
producción competitiva; Vandermeer, 1989), que las mono-culturas. Cuando la presión de 
competencia fue alta (Exp.2), las poli-culturas se comportaron de manera similar que las 
mono-culturas (i.e. LERs cercanos a 1), con la única excepción de la mezcla WT/phyB1 (RR por 
debajo de la línea 1:1 y LER =0.73). 
3.5 Conclusiones 
En este capítulo se realizó una aproximación poblacional para analizar el comportamiento 
de un cultivo compuesto por individuos reactivos al estrés por densidad (WT) y otros con 
menor reactividad (phyB1 y phyB2). El estudio temporal de la variabilidad poblacional en el 
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Andrade y Abbate, 2005; Maddonni y Otegui, 2006; Pagano y Maddonni, 2007; Mayer et al., 
2012) permitió identificar el rol de ambos fitocromos B en el establecimiento de variabilidad 
poblacional en mono-culturas, y que las mutaciones de estos fitocromos afectan la habilidad 
competitiva de las plantas en las poli-culturas, repercutiendo en su menor rendimiento en la 
mezcla. Por otro lado, la representación gráfica con un análisis Bi-variado de las especies en 
una poli-cultura (Fukai, 1993; Snaydon y Satorre, 1989) dejo de manifiesto que para algunas 
situaciones (baja presión de competencia) aunque las plantas mutantes sean menos hábiles 
competidoras que las WT, existieron situaciones de complementariedad espacial del recurso 

















































4.1 Discusión General: 
 
Hasta el momento existe un gran volumen de información acerca de cómo las plantas 
perciben el ambiente donde crecen y se desarrollan. El interés de conocer los mecanismos 
subyacentes de este proceso ha revelado que los fotorreceptores están involucrados en 
numerosos procesos que van desde la germinación hasta la floración de las plantas (Smith, 
2000; Andrés y Coupland, 2012; Casal, 2012, 2013). Sin embargo, esta vasta información, en 
general proviene de experimentos en niveles de organización inferiores (moléculas, organelas, 
células, órganos) y con menos frecuencia de observaciones en plantas aisladas o cultivos y en 
mucho de estos trabajos se describen algunas respuestas sin vincularlas con su impacto 
agronómico. En consecuencia, existe una importante demanda de integrar estos mecanismos 
hacia niveles superiores ya que en algunos casos el salto de nivel (e.g. de órgano a planta) 
implica que las respuestas observadas en niveles inferiores no se reflejen en niveles superiores 
(Passioura y Angus, 2010). 
Es por lo expuesto que en ésta tesis, se puso particular énfasis en tratar de describir los 
procesos foto-morfogénicos en distintos niveles de organización. Poder contar con 
multiplicación de semillas de una línea de maíz con mutaciones de los fitocromos B y su par 
con fitocromos activos (WT), permitió integrar estos procesos hasta el nivel de canopeo. A 
nivel de órgano, se describió la respuesta de hojas y tallos a los cambios en la calidad de la luz 
originados por densidades de siembra contrastantes. Al realizarse mediciones no destructivas 
de estos rasgos (i.e. modelos alométricos) a lo largo del ciclo, fue posible describir la evolución 
del crecimiento de cada planta (nivel de individuo) y su variabilidad (nivel de poblacional), para 
posteriormente interpretar el impacto de los fitocromos sobre los determinantes eco-
fisiológicos de la producción de materia seca y el rendimiento de un cultivo. Esta aproximación 
experimental permitió poner a prueba el modelo teórico que predice las respuestas de los 
rasgos arquitecturales de las plantas de maíz a la calidad de luz (Esquema 1). 
Así, a través del efecto de las mutaciones pudo identificarse el rol de cada fitocromo B 
sobre los rasgos arquitecturales de planta (Esquema 2), y su impacto sobre el crecimiento de 
los individuos y del cultivo (Esquema 3). Haber podido incluir la línea France 2 con la doble 
mutación (phyB1-phyB2) en los experimentos a campo hubiera esclarecido la redundancia o no 




Esquema 1: Respuestas de los rasgos arquitecturales de las plantas de la línea de maíz France 2 
y sus mutantes de fitocromos B. La forma activa  Pfr de cualquiera de los dos fitocromos B 
inhibe las respuestas al síndrome de “evasión de sombra”. La caja negra indica el estado actual 
del conocimiento sobre las posibles vías de acción de los fitocromos (interactuando 
físicamente con los PIFs o con un dominio KINASA para desencadenar las respuestas 
transcripcionales). 
Para predecir o interpretar el impacto del ambiente/variables de manejo sobre el 
rendimiento de un cultivo se ha utilizado ampliamente el modelo adaptado de Monteith y 
Moss (1977) y Evans (1993) (Esquema 3) en el cuál el ritmo de aparición de hojas de un cultivo 
en función del tiempo térmico define la cantidad de órganos capaces de interceptar RFA. Para 
una determinada cantidad de plantas, el número de hojas y su correspondiente expansión 
foliar determina el índice de área foliar (IAF). Este índice es responsable de la captura diaria de 
radiación (fRFA) que es transformada en biomasa según la EUR. Por último la biomasa total se 
particiona a los granos (rendimiento) a través del índice de cosecha (proporción de biomasa en 
granos con respecto a la biomasa total).  
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Esquema 2: Impacto de las mutaciones de los fitocromos B (phyB1 y phyB2) sobre los rasgos 
arquitecturales de planta medidos en los Exp. 1 y 2. 
 
Esquema 3: Modelo predictivo del rendimiento de un cultivo a través de sus variables eco-
fisiológicas adaptado de Monteith y Moss (1977) y Evans (1993). Las flechas celestes indican 
qué variables del modelo se modificaron positivamente (cartel verde) o negativamente (cartel 
rojo) por la mutación de cada fitocromo B (phyB1 y phyB2).  
Los rasgos evaluados a nivel de planta determinaron que la mutación de ambos 
fitocromos reduce el área foliar de las plantas (phyB1 por un menor Nº de hojas y una menor 
expansión foliar y phyB2 sólo por menor expansión foliar); más aún se comprobó que la 
disminución de la expansión foliar fue originada por una menor división celular en el mesófilo 
de las láminas de las hojas. Esta reducción del área foliar de las plantas, junto con la 
phyB1
phyB2
Elongación de entrenudos/Altura final (un entre-nudo menos)
Afinación de tallos
Reducción en el área de las hojas (menor Nº de células)
Re-orientación de hojas en el plano    horizontal
Reducción en el Nº de hojas
Reducción en el área de las hojas (menor Nº de células)
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incapacidad en reorientación de las hojas del phyB1, presumiblemente determine una menor 
radiación interceptada por planta (variable imposible de estimar con exactitud en un canopeo) 
en las líneas mutantes y consecuentemente una penalidad en el crecimiento en comparación 
con las WT. A nivel de planta, ambas mutantes presentaron una menor tasa de crecimiento 
alrededor de floración respecto a la WT en baja densidad de siembra pero sólo phyB1 produjo 
una menor biomasa y rendimiento total a nivel de cultivo en ambas densidades. Cuando se 
evaluó la EUR, llamativamente phyB2 no redujo esta eficiencia cuando se incrementó la 
densidad de siembra (respuesta sí observada en las líneas WT y phyB1) determinando también 
una mayor tasa de crecimiento del cultivo y rendimiento (por mayor índice de fertilidad de 
espigas) que la WT en alta densidad. Debido a que la EUR sólo se registró en el segundo 
experimento, sería necesaria una mayor experimentación para dar más sustento a esta 
evidencia. 
En resumen, la cuantificación de las variables de planta involucradas en la captura de 
radiación a nivel de cultivo mejoró el entendimiento de cómo los rasgos arquitecturales en 
respuesta a la densidad de siembra determinan la producción de biomasa y el rendimiento de 
un cultivo. En el capítulo siguiente (Capítulo 3), se analizó cómo la ausencia de foto-receptores 
activos influencia la dinámica del establecimiento de jerarquías entre plantas (competencia 
intra-específica); principal proceso que define el éxito reproductivo de un cultivo cuando se 
ajusta la densidad de siembra en sistemas de alta producción (Maddonni y Otegui, 2004; 
Sarlangue et al., 2007).  
La ausencia de fitocromos B redujo la variabilidad poblacional de las plantas (ver 
Esquema 4) en alta densidad de siembra a lo largo del ciclo. Llamativamente, en esta densidad 
la biomasa promedio de las plantas con fitocromos activos (WT) fue similar a la de las líneas 
mutantes (phyB1 y phyB2), pero presentó una mayor uniformidad entre plantas (menor CV). 
En trabajos previos se había especulado que el origen temprano de la variabilidad poblacional 
en canopeos de maíz con plántulas uniformemente distribuidas y de similar crecimiento inicial, 
tiene como agentes responsables a los fitocromos B (Maddonni y Otegui, 2004; Maddonni et 
al., 2001). Los resultados de esta tesis indican que ambos fitocromos parecerían tener un roll 
en el establecimiento temprano de jerarquías, ya que la mutación de cualquiera de estos 
fotorreceptores redujo la variabilidad poblacional. Adicionalmente se pudo comprobar que el 
grado de variabilidad poblacional en las mono-culturas de WT estuvo relacionado con el 















Esquema 4: Tamaño de plantas y su variabilidad (CV: coeficiente de variación) en baja y alta 
densidad de siembra para la línea France 2 (WT) y sus iso-líneas con mutaciones en los 
fitocromos B (phyB1 y phyB2). Globos celestes indican el tamaño de la variación entre plantas. 
Por último, este trabajo también intentó esclarecer si las respuestas a la “evasión de 
sombra” tienen efectos positivos o detrimentales sobre la habilidad competitiva de las plantas 
y el rendimiento en sistemas de cultivos (Hipótesis iv). Esto fue posible a través de la 
descripción del crecimiento de las plantas sin fitocromos B1 y B2 en alta densidad de siembra 
creciendo junto a plantas con fitocromos activos. A través de la medición de cada individuo 
particular dentro de los canopeos mixtos (poli-culturas) se comprobó que las plantas de maíz 
sin fitocromos activos son “menos hábiles competidoras” respecto a las plantas WT 
(aceptación primera parte de la Hipótesis iv) debido a su menor altura y área foliar, resultando 
dominadas por las WT. Estas últimas crecieron y rindieron más en términos absolutos y 
contribuyeron en mayor proporción que las mutantes al rendimiento del cultivo, 
especialmente en alta densidad de siembra. Llamativamente las poli-culturas con líneas 
mutantes no pagaron un costo en rendimiento cuando se las comparó con las mono-culturas 
WT (rechazo de la segunda parte de la Hipótesis iv). 
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El diseño experimental de las mono y poli-culturas permitió también calcular índices que 
describen relaciones funcionales entre los componentes de un canopeo mixto, e.g. LER (Fukai, 
1993; Monzon et al., 2014). Los valores de LER obtenidos sugieren que en ambientes más 
restrictivos para el crecimiento (Exp 1) las poli-culturas WT/phyB1, WT/phyB2 y phyB1/phyB2 
en alta densidad de siembra, resultaron más beneficiosas (LERs>1) en términos de rendimiento 
(principio de producción competitiva; Vandermeer, 1989) que las mono-culturas. Cuando el 
ambiente permitió un mayor crecimiento para las plantas (Exp 2) las poli-culturas se 
comportaron en general de manera similar que las mono-culturas (i.e. LERs cercanos a 1). 
4.2 Avances logrados en el conocimiento 
4.2.1 Sobre los efectos de los fitocromos en distintos niveles de organización: 
Hasta el momento, sólo un trabajo con la línea de maíz France 2 describió los efectos de 
los fitocromos B sobre algunos rasgos de plántulas y plantas adultas de interés agronómico 
(Sheehan et al., 2007). Por otro lado, mediciones de rasgos arquitecturales de planta en 
híbridos de maíz sometidos a filtros con distintas relaciones de R/RL sugerían que los 
fitocromos B estaban involucrados en la orientación azimutal de las hojas, la elongación de los 
tallos y la producción de macollos (Maddonni et al., 2002). En ésta tesis se evaluaron los rasgos 
de planta intervinientes en la captura de radiación en una línea de maíz (WT) y sus mutantes 
de fitocromo B1 y B2 cultivadas en densidades de siembra contrastantes (variación en R/RL) 
permitiendo así contrastar un modelo teórico del rol de cada fitocromo B sobre estos rasgos 
(la Hipótesis i fue evaluada para cada rasgo; ver modelo teórico y resultados en Esquema 1 y 2) 
permitiendo identificar redundancia o no de los fitocromos B sobre estas respuestas (Hipótesis 
ii; ver resumen de resultados en Esquema 2).  
La información existente del efecto de los fitocromos sobre el crecimiento celular de las 
láminas de las hojas fue previamente reportada por Liu et al. (2012) en líneas de arroz con las 
mismas mutaciones. En esta tesis se hicieron similares mediciones en líneas de maíz (France 2) 
en ambientes contrastes de calidad de luz, aportando fuertes evidencias de los efectos de 
ambos  fitocromos B sobre la división celular sin afectar la expansión celular.  
4.2.2 Sobre los determinantes eco-fisiológicos de la producción de biomasa y el rendimiento a 
nivel de cultivo y la competencia intra-especifica: 
Hasta el momento sólo un trabajo evaluó la performance de plantas con “sobre-
expresión” de fitocromos B a nivel de canopeo en papa (Solanum tuberosum) (Boccalandro et 
al., 2003) donde la única variable registrada en este nivel fue la cobertura (en el mencionado 
trabajo también se presenta una detallada información sobre otros rasgos fisiológicos en 
niveles inferiores). En esta tesis se describieron los efectos de las líneas mutantes de 
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fitocromos B sobre las variables que definen el crecimiento de un cultivo y su rendimiento 
según el modelo adaptado de Monteith y Moss (1977) y Evans (1993) (ver resumen de 
resultados en el Esquema 3). Más aún, se reportaron los efectos de los fitocromos B sobre el 
establecimiento de jerarquías desde las etapas tempranas del cultivo de maíz; hecho que hasta 
el momento había sido especulado (Maddonni et al., 2001; 2002; Maddonni y Otegui, 2004) 
pero no puesto a prueba (Hipótesis iii).  
Por último, este trabajo es el primero en reportar los efectos de las plantas con o sin 
fitocromos activos sobre las relaciones de competencia en canopeos mixtos. Esta 
interpretación permitió identificar que las plantas con fitocromos inactivos (phyB1 y phyB2) 
son dominadas en su crecimiento (i.e. menor habilidad competitiva) por las plantas WT con 
fitocromos activos, pero este establecimiento de jerarquías no causa mayores penalidades en 
el rendimiento de la poli-cultura en comparación con una mono-cultura constituida por plantas 
con PHY Bs activos (WT) (Hipótesis iv). 
4.3 Aplicaciones futuras: 
 
Los resultados del Capítulo 2, permitieron identificar el rol de los fitocromos B sobre las 
respuestas arquitecturales de las plantas de maíz a la densidad de siembra según el modelo 
teórico adaptado de Smith (2000) y Casal (2013) (Esquema 1). Contrastar estas líneas (WT, 
phyB1 y phyB2) en experimentos similares con mediciones de Pfr activo daría un mayor 
soporte a este modelo predictivo (Sheehan et al., 2004). Por otra parte, mediciones conjuntas 
de la calidad de luz (R/RL) y de los rasgos arquitecturales durante todo el ciclo ampliarían el 
entendimiento de la dinámica de estas respuestas en el espacio y tiempo.  
A nivel de canopeo, sólo en el Exp 2. se describió la acumulación de biomasa en el 
periodo crítico de las líneas WT, phyB1 y phyB2 en densidades de siembra contrastantes en 
función de la IRAF acumulada permitiendo estimar la EUR. Sería necesario repetir esta 
información ya que se registraron cambios promisorios en la EUR a favor la línea phyB2. Este 
mecanismo resultaría de importancia en la selección/mejoramiento de materiales para alta 
densidad de siembra.  
Por otro lado, en las mono-culturas de la línea phyB2 se observó un mayor índice de 
fertilidad de espigas en alta densidad respecto a la WT (hecho que no había sido especulado). 
Experimentos donde se contraste un mayor rango de densidades de siembra y se evalúen 
variables de crecimiento y su partición entre órganos vegetativos y reproductivos como así 
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también mediciones de hormonas (e.g. Auxinas, Giberelinas y Brassinosteroides; Casal, 2013) 
involucradas en el crecimiento, ayudarían al entendimiento de este hallazgo.  
4.5 Implicancias futuras: 
 
Un aspecto a tener en cuenta, es que los PhyB aparte de ser responsables de las 
respuestas anteriormente descritas, se encuentran involucrados en los mecanismos de la 
percepción del día, la estación del año y el desencadenamiento de la floración (Andrés y 
Coupland, 2012). En éste trabajo no se analizaron variables concernientes al desarrollo pero 
este hecho sería de enorme relevancia ya que éste proceso regula la longitud del ciclo de vida 
de ésta especie. Esta cuestión no es menor ya que la sincronización del ciclo ontogénico y la 
estación de crecimiento del cultivo es una variable de fuerte impacto sobre el rendimiento 
(Cirilo y Andrade, 1994a, 1994b) . 
Éste trabajo solo ha descrito rasgos de los órganos vegetativos aéreos de las líneas 
estudiadas (France 2). Hasta el momento existe muy poca información de cómo los fitocromos 
B afectan el crecimiento y desarrollo de órganos subterráneos. Liu et al. (2012) describió 
respuestas en raíces de plantas de arroz (Oriza sativa) no encontrando diferencias en longitud, 
diámetro y densidad radical entre las líneas WT y sus respectivos mutantes, sin embargo la 
mediciones fueron realizadas en una etapa muy temprana de desarrollo (6 hojas expandidas), 
y el experimento fue realizado en macetas y en invernadero. Queda de manifiesto que sería 
necesario ampliar el conocimiento del rol de los fitocromos B del maíz sobre los órganos 
subterráneos de cada individuo y en condiciones de cultivo. Cambios en la relación tallo/raíz 
gobernados por los fitocromos pueden comprometer la captura de recursos edáficos de las 
plantas no sólo entre individuos de la misma especie sino también en competencia con 
malezas (Rajcan y Swanton, 2001). 
Por otro lado, haber podido asociar cada rasgo con cada foto-receptor significa el punto 
de inicio para el estudio de las vías de señalización “aguas abajo”. Por ejemplo, el afinamiento 
de tallos asociado al PhyB1 es de suma relevancia en los programas de mejoramiento ya que 
evitar esta respuesta al incremento en la densidad de siembra disminuiría el vuelco de las 
plantas (Sangoi et al. 2002).  
Por último, ésta tesis ha dejado de manifiesto el rol de los fitocromo B sobre el 
crecimiento de las plantas de maíz ante cambios en la densidad de siembra y su impacto sobre 
el crecimiento del cultivo y en el rendimiento. Más aún, se esclareció el rol de los fitocromos B 
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en las relaciones de competencia intra-específica y en la habilidad competitiva de cada 
individuo en densidades de siembra contrastantes. Esta información resulta de importancia 
para futuros estudios relacionados con el arreglo espacial de plantas según las condiciones del 
ambiente y el establecimiento de jerarquías entre plantas (competencia intra-específica), para 
poder diseñar sistemas de alta producción de maíz y cultivos mixtos entre especies de distinta 
habilidad competitiva en poli-culturas con superposición de sus componentes en el espacio 
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